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VOORWOORD 
"Miljoenen rupsen vreten zich een weg door het Deelervoud. Natuur-
monumenten heeft daarom besloten om vanaf zaterdag 13 juni 750 ha 
voorlopig af te s luiten voor het publiek" (Persbericht, Natuurmonu-
menten)* 
"Deelervoud door rupsen geplaagd. Krioelende massa wekenlang onop-
gemerkt* Hogere temperaturen brengen larven boven de grond" (De Gel-
derlander). 
"Vooral zure regen oorzaak rupsenplaag" (Deventer Dagblad). 
"Rupsen hebben nog vr i j spel . Het weer van de afgelopen jaren en de 
toenemende vergrassing van de Veluwe hebben vermoedelijk de rupsen-
plaag veroorzaakt" (NRC). 
"Kritisch Bosbeheer: geen sprake van hongersnood voor wild Deelervoud" 
(Arnhemse Courant). 
"Rupsenplaag in Overijssel en Gelderland steeds groter" (De Tele-
graaf). 
"Rups- en Ijzelschade ten onrechte natuurramp genoemd" (Open Forum, De 
Volkskrant). 
"Rupsenplaag lost zich vanzelf op" (Arnhemse Courant). 
"Als we die rupsen op de Veluwe wat discipline zouden bijbrengen 
konden onze tanks weer rijden" (Vrij Nederland). 
Dit zijn enkele van de journalistieke hoogstandjes die zich medio 
juni 1987 als donderbuien in een toch al natte komkommertijd over 
krantenlezend Nederland uitstortten. Het moet voor de media een 
uitkomst zijn dat Insektenplagen zich meestal in de zomer voordoen. 
Maar achter de schermen had de "Plaag van het Deelervoud" echter ook 
voor de nodige wetenschappelijke opwinding en aanzetten tot onderzoek, 
geleid. 
Afgezien van de projecten die door Natuurmonumenten zelf ter hand 
werden genomen, werd o.m. door de volgende instituten onderzoek ge-
start dat op de grasuilplaag betrekking had: de Plantenziektenkundige 
Dienst; het Instituut voor Plantenzlektenkundig Onderzoek; het Insti-
tuut voor Oecologisch Onderzoek, het Rijksinstituut voor Natuurbeheer 
en het Rijksinstituut voor Onderzoek in de Bos- en Landschapsbouw "De 
Dorschkamp". 
Op 8 oktober 1987 werden tijdens een "Grasuildag" op "De Dorsch-
kamp" de eerste resultaten van deze onderzoeksprojecten uitgewisseld. 
Deze liggen hier nu, aangevuld met enkele later uitgewerkte gegevens, 
gebundeld voor u. Het lijdt echter weinig twijfel dat een aantal van 
de vele facetten die de plaag had, aanleiding zullen geven tot een 
verdere verdieping van het in 1987 opgepakte onderzoek. 
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DE ONTWIKKELING VAN DE "PLAAG" VAN DE GRASUIL 
(Cerapteryx graminis) IN HET DEELERWOUD IN 1986 EN 1987 
P. van Merrebach en L.B. Berris 
Vereniging tot Behoud van Natuurmonumenten in Nederland, 's-Graveland 
INLEIDING 
In het voorjaar van 1986 en dat van 1987 werd in het zuidwesten 
van het Deelerwoud afsterven van het gras bochtige smele (Deschampsia 
flexuosa) vastgesteld over een klein oppervlak (zie figuur 1). Als 
mogelijke oorzaken voor deze sterfte van bochtige smele werd in eerste 
instantie gedacht aan het strenge winterweer en aan plaatselijke 
luchtverontreiniging. Vanaf eind april 1987 breidde het aangetaste 
gebied zich sterk uit en begin juni werd de oorzaak duidelijk: de rups 
van de grasuil (Cerapteryx graminis), een nachtvlinder (foto 5). Aan-
gezien bochtige smele in het Deelerwoud over een groot oppervlak de 
dominante plantesoort is, veranderde het beeld van de vegetatie nogal 
ingrijpend (foto 2). 
Elders in deze publikatie wordt op diverse aspecten van de popu-
latie-explosie van de grasuil ingegaan; hier zal slechts verslag wor-
den gedaan van hetgeen er in het terrein werd waargenomen. 
CHRONOLOGIE 
In ruim twee maanden tijd (eind april tot eind juni 1987) is door 
de rupsenvraat zo'n 500 ha bochtige smele-vegetatie nagenoeg geheel 
afgestorven. De rupsen breidden zich in deze periode uit in noord-
oostelijke richting. Tijdens het hoogtepunt van de "plaag" bevonden er 
zich tientallen rupsen op een vierkante decimeter. De rupsen aten 
vrijwel uitsluitend bochtige smele. Aanvankelijk beperkten zij zich 
tot die plaatsen waar dit gras voorkwam als ondergroei in grovedennen-
bos waar bovendien een min of meer dikke humuslaag aanwezig was (zie 
figuur 2). Waar bochtige smele in de heide of onder loofbos groeit, 
vertoonden de rupsen zich in eerste instantie niet. In juni werd een 
uitbreiding van de vraat naar open terreinen, vooral de heidevelden in 
het zuiden, geconstateerd. In deze periode ontstonden ook nieuwe 
aantastingshaarden, los van de hoofdhaard, in de heideterreinen in het 
oosten van het Deelerwoud. Ook elders op de Veluwe werd nu vraat door 
grasuilrupsen gemeld. 
In de tweede helft van juni kwam de activiteit van de rupsen 
langzaamaan tot stilstand, doordat de rupsen zich in de humuslaag 
gingen terugtrekken voor de verpopping. Op 5 juli werden de eerste 
poppen gevonden. 
GEDRAG EN MOGELIJKE RELATIE MET DE WEERSOMSTANDIGHEDEN 
Het duurde tot 5 juni voordat de eerste rupsen werden waargeno-
men. Dit was de eerste warme dag. Later die maand bleek de volgende 
relatie tussen de weersomstandigheden en het gedrag van de rupsen: 
- Bij warm zonnig weer kropen de rupsen boven in de grashalmen, beten 
daar de bloeipluim af en zogen de stengel leeg (foto 1). 
- Bij bewolkt weer bevonden de rupsen zich onder aan de stengels. 
- Bij koud (regenachtig) weer trokken de dieren zich terug in de 
humuslaag. 
In de tweede week van juni kwam de temperatuur boven de 23 C. 
Pas toen vertoonden de rupsen zich in de open heideterreinen. In 
eerste instantie gebeurde dit hoofdzakelijk in het zuidwesten, waar 
het meeste gras in het grovedennenbos inmiddels was opgevreten. Het is 
dan ook goed denkbaar dat de oorzaak van de verplaatsing naar de heide 
niet zozeer was gelegen in de gunstige weersomstandigheden maar veel-
eer in voedselgebrek in het bos, al is het natuurlijk mogelijk dat dit 
voedselgebrek de oorzaak en de hogere temperatuur een voorwaarde voor 
de verplaatsing is geweest. 
Door het relatief koele weer van de zomer van 1987 duurde het 
langer dan normaal voordat de rupsen zich gingen verpoppen. In een 
normale zomer zal het rupsstadium korter duren dan nu het geval was; 
daardoor zou in een warmere zomer het kaalgevreten oppervlak mogelijk 
kleiner zijn gebleven. 
Waardoor het juist dit jaar tot zo'n populatie-explosie kon komen 
is vooralsnog niet geheel duidelijk. Wel is het zo dat er in de winter 
van 1986/87 op grote schaal in het bos is gedund. Waarschijnlijk heeft 
de bodemvegetatie - hoofdzakelijk dus de bochtige smele - van de hier-
door toegenomen hoeveelheid licht geprofiteerd. Het is mogelijk dat 
dit vervolgens weer voor de rupsen in een optimale voedselvoorziening 
heeft geresulteerd. 
PREDATIE EN PARASITERING 
Verschillende diersoorten hebben van het extra voedselaanbod in 
de vorm van miljoenen rupsen - en later poppen - geprofiteerd. Waar-
schijnlijk is de grootste "aanslag" gepleegd door een parasitaire 
vliegesoort (zie elders in deze publikatie). De twee meest opvallende 
predatoren waren het wild zwijn en de spreeuw. De eerste spoorde de 
rupsen en de in de humuslaag verstopte poppen op met behulp van zijn 
reukvermogen. Daarbij werden soms grote delen van het terrein omge-
woeld (foto 6). Spreeuwen werden in groten getale aangetrokken uit de 
wijde omgeving (foto 8). Het bezoek van een groep spreeuwen aan een 
bepaald deel van het terrein was achteraf telkens duidelijk zichtbaar 
door de "pik-gaatjes" in de humuslaag die ze bij het zoeken naar rup-
sen en poppen veroorzaakten (foto 7). 
Of de ogenschijnlijk rigoreuze parasitering en predatie conse-
quenties heeft voor de omvang van de rupsenpopulatie in de loop van 
1988 is niet te achterhalen, omdat daarbij ook zoveel andere factoren 
een rol spelen. Hoe deze populatie zich de komende jaren in het 
Deelerwoud en elders in soortgelijke terreinen zal ontwikkelen is 
daarom niet minder interessant. Voorzover het het Deelerwoud betreft 
zal dit door Natuurmonumenten in de gaten worden gehouden. 
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Figuur 1. Deelerwoud, ontwikkeling van de "plaag" van Cerapteryx 
graminis in 1986 en 1987. 
Schaal 1: 23.000 
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Figuur 2. De verspreiding van grovedennenbos in het Deelerwoud. 
Te vergelijken met figuur 1. 




foto 1. Rups van Cerapteryx graminis op afgebeten halm van 
Deschampsia flexuosa. 
foto 2. Bos van groveden in het Deelerwoud; de bodemvegetatie-
is nagenoeg geheel kaalgevreten. 
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foto 3. Na het verdwijnen van de bochtige smele-mat kon onder 
andere liggend walstro (Galium sexatile) zich sterk 
uitbreiden. 
foto 4. Duidelijk is de scherpe grens tussen het door de rupsen 









foto 6. Wilde zwijnen konden de bosbodem, op zoek naar rupsen of 
poppen, p l a a t s e l i j k s terk omwoelen. 
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foto 7. De poppen werden ook door spreeuwen gepredeerd; hier zijn 
de gaatjes te zien die ontstonden doordat een groep spreeuwen 
de poppen uit de strooisellaag tevoorschijn trok. 
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foto 8. Spreeuwenzwermen in het Deelerwoud. 
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IDENTIFICATIE VAN LEPIDOPTERA MET BEHULP VAN LARVALE 
KENMERKEN - IN HET BIJZONDER MET BETREKKING TOT CERAP-
TERYX GRAMINIS (L.) EN THOLERA CESPITIS (D. & S.) 
S.A. Ulenberg 
Plantenziektenkundige Dienst, Wageningen 
I d e n t i f i c a t i e van de meeste Lepidoptera-soorten ( v l i n d e r s ) i s 
beter te geven aan de hand van de v l inders dan aan de hand van hun 
larven, of van hun poppen. Reden hiervoor i s dat taxonomisch-entomolo-
gen z ich over het algemeen meer met de herkenning van volwassen Insek-
ten hebben beziggehouden dan met het herkennen van hun larven. 
Ingeval er in de l i t e r a t u u r d e t a i l s over het u i t e r l i j k van de 
rupsen gegeven worden, z i j n d i t v e e l a l kleurkenmerken (Sne l l en , 1867; 
Spuler, 1908; Ter Haar, 1934?; Carter, 1984). Door hun sterk aan om-
gevingsfactoren ( b i j v . voedse l , klimaatomstandigheden) gekoppelde 
v a r i a b i l i t e i t i s deze se t kenmerken echter b i j u i t s t e k ongeschikt voor 
het karakteriseren van de soorten. 
Bovenstaande problematiek spee l t eveneens een ro l b i j de iden-
t i f i c a t i e van de rupsen die in 1987 massaal optraden in het Dee ler -
woud. Bi j het raadplegen van de hierboven genoemde l i t e r a t u u r kan a l 
gauw de conclus ie getrokken worden, dat de rupsen to t twee nauw aan 
e lkaar verwante soorten van de famil ie der u i l e n zouden kunnen beho-
ren, en wel to t Cerapteryx graminis (L . ) of tot Tholera c e s p i t i s 
(D. & S . ) . 
Beide soorten v e r s c h i l l e n in het larve-stadium qua kleurpatroon 
n i e t van e lkaar , evenmin b l i j k t hun voedselkeuze versch i l l end te z i j n : 
beide ontwikkelen z ich op grassen. Beek (1960) en Nordström & Wahlgren 
(1941) z i j n de enigen die bruikbare structuurkenmerken geven, waarmee 
deze rupsen op naam zouden kunnen worden gebracht. Beek (1960) gee f t 
deze kenmerken helaas a l l e e n van T. c e s p i t i s en betrekt daar C. gra -
minis n i e t b i j . Opsomming van deze kenmerken gee f t het volgende bee ld . 
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Achter ieder kenmerk s taat vermeld voor welke groep het kenmerk karak-
t e r i s t i e k i s . 
1 . De haken van de pseudopoten staan in een r i j p a r a l l e l aan de 
lichaamsas ( f i g . 1) - Noctuidae, fami l ie van de u i l e n . 
2 . Van het bandenpatroon dat b i j u i len-rupsen van voren naar achteren 
over het lichaam zichtbaar i s e i n d i g t de band die over de ademha-
l ingsopeningen loopt , de zgn. s t igmata le , onder in de naschuiver 
( f i g . 2) - Noctuinae, onderfamilie van de u i l e n . 
3 . Haar I I I van het 9de achter l i j f segment ( f i g . 2) i s dunner ( f i g . 3a) 
dan de andere haren ( f i g . 3b) op dat segment - Noctuinae, onderfa-
mi l i e van de u i l e n . 
A. De spinhuis (onderdeel van de monddelen) i s a fgeplat en aan de 
bas i s even breed a l s aan de top ( f i g . Aa) en n ie t buisvormig (Ab) -
Hadenini, groep behorend tot de Noctuinae, z i e hierboven. 
5 . Lengten van onderdelen van de l a b i a l e palp ( f l g . Ab) verhouden z ich 
a l s volgt to t e lkaar: Lpl tweemaal langer dan Lpg2, Lp2 anderhalf 
tot tweemaal langer dan Lpl - Tholera, Mythimna en Pachetra, drie 
ges lachten behorend tot de Hadenini, z i e hierboven. 
6 . De mandibulae (kaken) hebben géén binnentanden zoals afgebeeld in 
f i g . 5a en hebben s l e c h t s twee hoofdtanden op de t a n d l i j s t ( f i g . 
5b) - Tholera en Mythimna. 
7. De voorkant van de hypopharynx ( f i g . 6) heef t korte s t e k e l s -
Tholera c e s p i t i s . 
8 . De haken van de pseudopoten vormen samen min of meer een halve 
c i r k e l - Tholera c e s p i t i s . 
Bovenstaande kenmerken kwamen eveneens voor in de rupsen die na 
uitkweken Cerapteryx graminis bleken te z i j n . 
In de beschr i jv ing van Beek (1960) wordt echter één kenmerk g e -
noemd dat afwijkt van wat in C. graminis te z i en i s , n i . de vorm van 
de sp inhui s . De ventrale z i jde van de spinhuis van T. c e s p i t i s loopt 
volgens Beek smal toe met een Inkeping aan het u i te inde ( f i g . 7 ) . B i j 
onderzoek van de rupsen van C. graminis werd deze vorm, onder de 
overigens var iabe l gevormde spinhuizen, n i e t waargenomen. 
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Nordström en Wahlgren (1941) betrekken bij het beschrijven van de 
rupsen wèl beide soorten. Zij geven als verschil tussen de geslachten 
Cerapteryx en Tholera het volgende kenmerk. 
Op de anaalplaat is de afstand tussen de haren II (fig. 8) kleiner dan 
tussen de haren II en III - Cerapteryx. 
Op de anaalplaat is de afstand tussen de haren II even groot als die 
tussen de haren II en III - Tholera. 
In hoeverre de hierboven genoemde verschillen inderdaad karak-
teristiek zijn voor beide soorten kon aan de hand van de rupsen van 
het Deelerwoud niet worden nagegaan. Door het hoge parasiteringsper-
centage kwam slechts een klein aantal vlinders uit de in kweek genomen 
rupsen. De uitgekomen vlinders behoorden alle tot C. graminis. Geen 
enkele vlinder van T. cespitis werd uitgekweekt, zodat de hierboven 
voor deze soort vermelde kenmerken niet konden worden gecontroleerd. 
Helaas blijken in Nederland geen rupsen van T. cespitis in collecties 
te zijn opgenomen, waarvan de identiteit door uitkweken is vastge-
steld. 
Ervaring uit ander onderzoek zoals van Affolter en Carl (1984) 
aan C. graminis heeft echter geleerd dat op Vlieland en Schiermon-
nikoog C. graminis en T. cespitis in plaats en tijd door elkaar voor-
komen en wel in een verhouding van respectievelijk 86% en 14%. 
Voor het maken van diagnostisch bruikbare beschrijvingen van beide 
rupsesoorten zal door uitkweken op naam gebracht materiaal voorhanden 
moeten zijn. Het voor dit doel geschiktste materiaal is de huid van 
het laatste larvestadium die na verpopping overblijft. Uit de verkre-
gen pop dient voor de volledigheid van de identificatie de vlinder te 
worden gekweekt. 
Vooralsnog zal aan de hand van in de Nederlandse collecties opge-
nomen rupsen nagegaan worden of de kenmerken zoals die in de litera-
tuur voor T. cespitis gegeven worden in het materiaal voorkomen. In-
dien dit het geval is zullen die rupsen samen met het Deelerwoud-ma-
teriaal gebruikt worden voor het taxonomisch onderzoek. 
Nadat de karakteristieken met zekerheid vastliggen zullen de re-
sultaten van oecologisch onderzoek aan de grasuil, C. graminis niet 
meer verward kunnen worden met die van T. cespitis. 
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achterlijf van een rups 
b. 




Fig. 4. Spinhuizen van verschillende vorm met bij b. de labiale palp 
binnentand 
tanden tanden 
Fig. 5. Mandibula, a. met binnentand en meer dan twee hoofdtanden, 




Fig. 6. Hypopharynx met spinhuis en lab ia le palp van Tholera c e s p i t i s 
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Flg. 7. Spinbuis van 
Tholera cespitis 
Fig. 8. Ànaalplaat in bovenaanzicht 
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ECOLOGISCHE WAARNEMINGEN AAN DE GRASUILPLAAG IN HET 
DEELERWOUD, LITERATUURONDERZOEK, IMPLICATIES VOOR HET 
BEHEER 
J. Graveland 
Joost Tinbergen en ondergetekende, verbonden aan het Instituut 
voor Oecologisch Onderzoek, deden onderzoek met als doel een indruk te 
krijgen van de omvang van de plaag en een verschijnsel als de massale 
rupsentrek te begrijpen. De resultaten worden hier besproken en verge-
leken met gegevens uit de literatuur. Belangrijke punten zullen daar-
bij zijn hoe deze plaag tot stand kwam, wat we in de toekomst van 
Cerapteryx kunnen verwachten en wat zo'n plaag betekent voor de vege-
tatie en het beheer. 
1. DE GRASUIL 
De grasuil is gebonden aan een koel en vochtig klimaat. In de 
zuidelijke delen van zijn verspreidingsgebied (Noordwest-Europa en 
oostelijk tot Siberië) komt hij alleen op grotere hoogte voor 
(Balachowski, 1972). De rupsen eten uitsluitend gras of grasachtige 
planten als zeggen en russen. Ze lijken een voorkeur te hebben voor 
soorten met een harde structuur zoals borstelgras (Nardus stricta), 
zwenkgras (Festuca rubra, F. ovina) en pijpestrootje (Molinia 
caerulea) (Heath & Maitland, 1983). 
De grasuil komt uitsluitend voor in vegetaties van dichtzodige 
grassen en heeft een voorkeur voor vochtige bodems, venig of met een 
dik humuspakket. 
Wat de verspreiding precies bepaalt is onduidelijk, want deze 
eigenschappen van klimaat, bodem en vegetatie zijn nauw aan elkaar 
gekoppeld. De overleving van de eieren speelt waarschijnlijk een 
belangrijke rol. Droge lucht en temperaturen boven de 15 graden 
verminderen de kans op uitkomen, een korte vorstperiode vergroot die 
juist (Schenker, 1950). Dit zou de binding aan een koel en vochtig 
klimaat kunnen verklaren. 
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De rupsen komen In maart en april uit het ei en ontwikkelen zich 
in twee maanden tot pop. De vlinders verschijnen in juli en augustus 
en leven maar een paar weken. In die tijd legt een vrouwtje ongeveer 
driehonderd eieren. Ze zet de eieren een voor een af, in de vlucht of 
kruipend tussen het gras. 
2. DE PLAAG IN HET DEELERWOUO 
2.1. Aantal rupsen, vraat en voedselaanbod 
De plaag speelde zich aanvankelijk in het verborgene af. De jonge 
rupsjes zaten onder in de zode waar ze zich te goed deden aan het 
jonge blad. Pas in de tweede helft van mei kwamen ze te voorschijn en 
begin juni was de grond ineens bedekt met miljoenen rupsen die op zoek 
waren naar voedsel. 
Om na te gaan of de dieren inderdaad door voedselgebrek werden 
gedreven wilden we weten hoeveel rupsen er waren en wat een rups at en 
dit vergelijken met de beschikbare hoeveelheid gras. 
Om de rupsen te tellen werd gebruik gemaakt van proefvlakjes van 
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25 x 25 cm . In het Deelerwoud werd gemonsterd in het centrum van een 
kaalgevreten gedeelte en in overgangszones van kaal naar begroeid. Op 
de Hoge Veluwe werd een vergraste heide bemonsterd waarop een dichte 
vegetatie stond van bochtige smele en waar op het eerste gezicht geen 
rupsenvraat was opgetreden. Hoeveel een rups at werd bepaald door rup-
sen In een pot te stoppen met een bekende hoeveelheid vers gras. Na 
twee dagen werd het gras gedroogd en teruggewogen. Met behulp van het 
drogestofpercentage van het verse gras kon worden berekend hoeveel 
gras er was gegeten. 
De vraat vindt vrijwel uitsluitend in het laatste stadium van de 
ontwikkeling plaats (fig. 1), het stadium waarin de rupsen werden aan-
getroffen. Cerapteryx at in die periode gemiddeld 68% van zijn li-
chaamsgewicht per dag. Dat is zeker geen hoge waarde want veel soorten 
halen gemakkelijk 100% (Slansky & Rodriguez, 1987). In totaal at een 
rups in die periode 1,4 g gras (drooggewicht) (fig. 2). Half mei staat 
2 
er 0,5 tot 1,0 ton gras per ha, gemiddeld 75 g m . Dat betekent dat 55 
rupsen een vierkante meter volkomen kaal kunnen vreten. 
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Zoveel rupsen waren er in werkelijkheid ook (fig. 3) waarbij nog 
moet worden aangetekend dat de schatting van 55 rupsen aan de hoge 
kant is en de aantallen in de figuur juist aan de lage kant zijn. Toen 
er werd geteld liep de plaag al op zijn eind en veel rupsen waren op-
2 
gegeten, geparasiteerd of verpopt. De schatting van 55 rupsen per m 
houdt geen rekening met de vraat van de kleine rupsjes. Weliswaar eten 
die in absolute zin niet veel (fig. 1) maar ze eten wel de meest 
kwetsbare delen en verschijnen al als de plant nog nauwelijks is uit-
gelopen. Ook is geen rekening gehouden met het feit dat de rupsen 
stengel en blad vlak boven de grond afknagen waardoor er veel meer 
gras verdwijnt dan ze opeten. 
Het is duidelijk dat gegeven het aantal rupsen en de hoeveelheid 
beschikbaar gras het voedsel vroeg of laat moest opraken. 
2.2. Snelle uitbreiding kaalvraat 
We hebben kunnen laten zien dat de rupsen op een gegeven moment 
zonder voedsel kwamen te zitten. Een heel ander punt is de snelheid 
waarmee de kaalvraat en de massale rupsentrek zich vervolgens manifes-
teerde. De verklaring ligt waarschijnlijk in de gelijkmatige verdeling 
van de rupsen. Op de vergraste heide van de Hoge Veluwe was het aantal 
rupsen in de proefvlakjes opvallend constant (tabel 1), ondanks het 
kleine oppervlak van de monstervlakjes en de lage aantallen rupsen die 
werden gevonden. Hieruit kan worden afgeleid dat de rupsen zolang er 
nog voldoende voedsel is regelmatig over het terrein zijn verdeeld. 
Waarschijnlijk is dit een gevolg van het feit dat bij Cerapteryx de 
eitjes een voor een worden gelegd, in plaats van in pakketjes zoals de 
gewoonte is bij de meeste andere soorten. 
We kunnen nu reconstrueren wat er in het Deelerwoud gebeurde. 
Door de verspreiding van de rupsen begon het gras over grote opper-
vlakten op ongeveer hetzelfde moment op te raken. Een rups die zonder 
voedsel kwam te zitten kroop iets verder waar nog wel gras was. Maar 
daar zat ook een rups en het gras verdween dubbel zo snel. Beide 
gingen op zoek naar voedsel, anderen sloten zich bij hen aan. De groe-
pen werden steeds groter en de kaalvraat breidde zich steeds sneller 
uit. Op plaatsen waar nog gras stond hielden de rupsen halt en liep de 
dichtheid enorm op (flg. 3). 
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In twee maanden tijd breidde de kaalvraat zich over een afstand 
van meer dan vijf kilometer uit. De vraag rees of individuele rupsen 
door voedselgebrek gedreven deze afstand zouden kunnen afleggen. Al-
ternatieve verklaringen waren er namelijk ook. Bijvoorbeeld een soort 
estafette waarbij rups b aan de wandel ging toen rups a bij hem kwam 
en b op zijn beurt rups c activeerde. Of een na elkaar uitkomen van de 
eieren of gradiënten in de bodem en vegetatie. 
De loopsnelheid werd bepaald en die bleek bij actieve rupsen ge-
middeld 42 m per uur te zijn. Het "vreetstadium"van de rups duurt ruim 
een maand (fig. 1). In die tijd zou de rups elke dag vier uur hebben 
moeten lopen om vijf kilometer te kunnen afleggen. Dit lijkt goed 
mogelijk en de uitbreiding van de kaalvraat kan hier dus in principe 
mee worden verklaard. Het meest waarschijnlijk is dat er een com-
binatie optrad van "estafette" en gewoon lopen. In dat geval zou een 
rups in een maand tijd bijvoorbeeld een of twee kilometer lopen en 
zouden de rupsen elkaar opdrijven. 
Het plotselinge karakter van de plaag werd verder in de hand 
gewerkt door de eigenschap van de rupsen in het laatste stadium van 
hun ontwikkeling enorm vraatzuchtig te worden (fig. 1). Rupsen die 
zich voeden met slecht verteerbare grassen zoals bochtige smele ont-
wikkelen een speciale darmflora, vergelijkbaar met de pensflora bij 
koeien. Dat gebeurt pas in het laatste stadium van hun ontwikkeling. 
Ze kunnen dan grote hoeveelheden voedsel aan en gaan enorm veel eten 
(mondelinge mededeling Bink, RIN). 
De plotselinge toename van de temperatuur begin juni heeft mis-
schien ook nog een bijdrage geleverd. Rupsen worden immers actiever 
bij een stijging van de temperatuur en kunnen daardoor sneller eten en 
lopen. 
2.3. Verschillen in voedselaanbod 
Het is interessant de gegevens van de Hoge Veluwe hier naast te 
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leggen. Daar zaten op een vergraste heide gemiddeld 56 rupsen per m 
(tabel 1). Dat was ongeveer evenveel als in het Deelerwoud. Maar ter-
wijl daar alles werd kaalgevreten was op de Hoge Veluwe op het oog 
niets aan de hand. Zeer waarschijnlijk stond er daarvoor gewoon te 
veel gras en kregen de rupsen het niet op. Er stond maar liefst bijna 
vier keer zoveel gras als in het plaaggebied van het Deelerwoud, ge-
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middeld 262 g per m . Dus ook op plekken waar ogenschijnlijk niets aan 
de hand is kunnen rupsen zitten, zelfs net zoveel als in een plaagge-
bied! 
In dit verband zijn ook de ervaringen op de Wolfhezerheide inte-
ressant. Staatsbosbeheer volgt daar de biomassaontwikkeling van boch-
tige smele. Op een aantal plaatsen bleef de opbrengst in juni achter 
bij die van andere plekken zonder dat daar een verklaring voor was 
(mondelinge mededeling Wallis de Vries, SBB). Van kaalvraat was geen 
sprake en rupsen waren er bij wat oppervlakkig zoeken niet te zien. 
Maar toen in juli gericht werd gezocht werden wel overal keutels ge-
vonden. Het waren er zoveel dat er waarschijnlijk meer dan genoeg rup-
sen geweest zijn om de lagere opbrengst te verklaren. 
Zo'n verschil in voedselaanbod zou ook kunnen verklaren waarom in 
het Deelerwoud kaalvraat het eerst en vooral onder de bomen plaatsvond 
en veel minder in het open veld. Vaak lag de scheidslijn tussen kaal 
en begroeid precies langs de bosrand. Op het open terrein zaten wel 
degelijk rupsen getuige het ontstaan van kale plekken in een later 
stadium, maar er stond waarschijnlijk vooral veel meer gras! 
Deze gegevens tonen aan dat niet alleen het aantal rupsen van be-
lang is maar ook de hoeveelheid voedsel. Het begrip "plaag" is dus 
nogal betrekkelijk. De invloed van de rupsen van de grasuil op de ve-
getatie is allerminst beperkt gebleven tot een plaaggebied als het 
Deelerwoud. 
2.4. Predatie 
Fig. 3 laat ook zien dat het aantal rupsen in een week tijd sterk 
was afgenomen. Deels waren ze verpopt, deels waren ze opgegeten door 
de wilde zwijnen. Juist de randzones, waar de meeste rupsen zaten, 
hadden de zwijnen vaak volkomen omgeploegd. Boeren in Zwitserland werd 
dan ook aangeraden hun varkens los te laten als er een plaag was 
(Schenker, 1950). Maar de afname werd misschien ook veroorzaakt door 
de rupsen zelf. Mogelijk verlieten zij toen ze wilden verpoppen de 
plekken met een hoge dichtheid. Op deze manier waren ze predatoren te 
slim af want die komen juist op plekken waar veel rupsen zitten af. 
Na het zwijn was de spreeuw de belangrijkste predator. Er zaten 
er vele honderden terwijl ze zich in andere jaren nauwelijks lieten 
zien. In enkele gevallen liep hun aantal op tot zo'n tienduizend. 
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Toch zal deze predatie niet al te veel te betekenen hebben gehad. Een 
spreeuw heeft ongeveer 100 rupsen per dag nodig. 10 000 spreeuwen zou-
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den dus, bij 50 rupsen per m , op een dag 2 ha kunnen leegeten. Dat is 
slechts 0,4% van het totaal en bovendien was het aantal spreeuwen 
meestal veel lager dan 10 000. 
3. PLAGEN IN ANDERELANDEN 
Waar de grasuil talrijk is treden van tijd tot tijd plagen op. 
Op de extensief beweide graslanden in de Schotse Hooglanden zijn pla-
gen eigenlijk vrij gewoon (Entwistle & Rivers, 1973). Fig. 4 geeft een 
overzicht. Het is grotendeels gebaseerd op Maercks (1942) en Schenker 
(1950) en is voor de periode na de Tweede Wereldoorlog zeer onvolle-
dig. De grasuil wordt wel vergeleken met de beruchte "army worms" uit 
Noord-Amerika en Afrika, eveneens Noctuidae. De plaag in Nederland is 
dus geen uniek verschijnsel. 
Plagen treden vaak jaren achtereen op. Het gaat dan niet altijd 
om hetzelfde gebied maar wel om vergelijkbare, vaak aangrenzende ter-
reinen. Een goed voorbeeld is Newfoundland (Morris, 1979). Daar werd 
de soort in 1966 voor het eerst vastgesteld, de eerste waarneming voor 
Noord-Amerika. In de jaren daarna ontwikkelde de populatie zich explo-
sief (fig. 5). 5 jaar achtereen waren er plagen in de weilanden en ga-
zons. Daarna zakte de populatie weer in. 
4. EFFECTEN OP VEGETATIE IN HET DEELERWOUD 
Het verdwijnen van de bochtige smele maakte de weg vrij voor an-
dere soorten. Liggend walstro breidde zich explosief uit en bloeide 
uitbundig. Ook schapezuring en heidespurrie traden massaal op. Dit was 
te verwachten. Bochtige smele vormt zeer dichte zoden waarin kleine 
eenjarige als spurrie en schapezuring en lage kruipertjes als liggend 
walstro geen kans krijgen. Maar juist zij zijn uitstekend in staat 
opengevallen gebied snel te koloniseren. Bij plagen in Noordduitse 
beekdalgraslanden waren het ook kruipers, zoals kruipende boterbloem, 
moeraswalstro en witte klaver die de opengevallen plekken innamen 
(Maercks 1942). 
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Wat de effecten op langere termijn zijn is onzeker. Het bloot 
komen van de humuslaag heeft tot een versnelde mineralisatie geleid. 
Stikstofminnende planten als braam, rankende helmbloem en wilgeroosje 
kunnen daarvan profiteren. Zaden kiemen beter omdat ze nu op de grond 
terechtkomen en meer licht krijgen. Planten groeien beter omdat 
Deschampsia verdween als lichtconcurrent. Wat er gaat gebeuren hangt 
vooral af van hoe snel Deschampsia weet terug te komen. Dat wordt weer 
voornamelijk bepaald door wat de rupsen van Deschampsia hebben overge-
laten. Op veel plaatsen is het gras al weer sterk uitgelopen. De rup-
sen waren hier waarschijnlijk toen het gras nog nauwelijks was uitge-
lopen waardoor ze weinig schade konden doen. Op andere plaatsen waren 
nog maar een paar levende scheuten over en gaat het herstel veel lan-
ger duren. Tenslotte zijn er grote stukken waar al het gras dood is. 
Hier kan bochtige smele alleen terugkomen via zaad. Het zaad van boch-
tige smele blijft maar een jaar kiemkrachtig en in de kaalgevreten ge-
bieden is dus nauwelijks goed zaad aanwezig. Dat zal uit aangrenzende 
gebieden moeten komen. Vooral het eerste jaar zal doorslaggevend zijn. 
5. PLAGEN IN DE TOEKOMST 
De toename van bochtige smele de laatste decennia is deels het 
gevolg van de successie. Bochtige smele hoort van nature thuis in 
oudere grovedennenbossen waar zich een dik humuspakket heeft gevormd. 
De gewoonte deze oude opstanden open te kappen hebben de groeiomstan-
digheden nog verbeterd. Er dringt meer licht tot de bodem door en de 
mineralisatie wordt versneld. De zure regen deed er nog een schep 
stikstof bovenop en bochtige smele vormt nu uitgebreide monocultures 
en heeft op de meeste plaatsen ook de heide verdrongen. Kortom, er is 
een milieu ontstaan waar Cerapteryx uitstekend in kan gedijen en dat 
veel lijkt op de gebieden in het buitenland waar men met plagen heeft 
te maken. 
Verschillende auteurs brengen plagen in verband met winters met 
veel sneeuw, gevolgd door een koel en vochtig voorjaar (Maercks, 1942; 
Schenker, 1950; Entwistle & Rivers, 1973). De eieren overleven dan 
waarschijnlijk beter. De drie strenge winters van 1985, 1986 en 1987 
kunnen dus aan het ontstaan van de plaag in het Deelerwoud hebben bij-
gedragen. Ook in '86 trad al plaatselijk kaalvraat op in het Deeler-
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woud, juist op de plek vanwaar de kaalvraat zich in '87 uitbreidde. De 
plaag kwam dus allerminst uit de lucht vallen. 
Samengevat, de natuurlijke ontwikkeling van het grovedennenbos, 
de praktijk van het openkappen van oude opstanden en de zure regen 
hebben tot een sterke toename van de grasuil geleid, waarna drie 
strenge winters op rij de populatie optilde tot plaagniveau. 
Overigens is het verband tussen winterstrengheid en plaag niet 
aangetoond en treden plagen ook op na zachte winters. Het is dus geen 
noodzakelijke voorwaarde maar vergroot wel de kans op een plaag. 
6. IMPLICATIES VOOR HET BEHEER, NOODZAAK TOT ONDERZOEK 
Wat de plaag betekende voor de grazers is nog onduidelijk. Van de 
Veen (1979) berekende dat het voedsel van een edelhert op heidearme 
terreinen in het voorjaar voor 84% uit gras bestond, voor het grootste 
deel bochtige smele. Een edelhert van 100 kg dat uitsluitend gras eet 
heeft hiervan ongeveer 2 kg droge stof per dag nodig. De rupsen aten 
met zijn alle in twee maanden tijd op 500 ha ongeveer 350 ton gras op 
(1740 ton versgewicht), het equivalent van 3000 edelherten. Of de her-
ten werkelijk last hebben gehad van deze plaag hangt af van het feit 
of ze alternatieven hadden. Naar mijn weten is er geen kwantitatief 
onderzoek gedaan naar veranderingen in gedrag of dieet onder invloed 
van de plaag. Daar zou dus naar gekeken moeten worden. 
Men heeft Schotse Hooglanders ingezet om bochtige smele terug te 
dringen en een veelzijdiger bosontwikkeling op gang te brengen. De 
rupsen bleken vele malen effectiever. Al zijn er verschillen tussen 
een begrazing door Schotse Hooglanders en door rupsen, met name betre-
ding, de overeenkomsten zijn groter. Het belangrijkste effect is in 
beide gevallen dat de bovengrond bloot komt te liggen en vestiging en 
groei van andere soorten wordt bevorderd. Het plaaggebied in het Dee-
lerwoud is daarom zeer geschikt om na te gaan of begrazing door Hoog-
landers inderdaad dat zal bewerkstelligen wat wordt beoogd. Ook biedt 
het de mogelijkheid het effect van het verdwijnen van bochtige smele 
los van het effect van betreding te bekijken, niet alleen uit beheers-
oogpunt maar ook puur ecologisch een interessante vraag. 
Een plaag kan worden gebruikt als startpunt voor nieuwe 
beheersmaatregelen gericht op het terugdringen van Deschampsia. Het is 
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een goed moment om grazers in te zetten. Er staat niet veel gras en 
men kan dus met weinig grazers volstaan. De voedselkwaliteit is hoog. 
Het gras groeit immers snel in de periode van herstel en heeft een 
hoog eiwit- en een laag ruwe-vezelgehalte. De zode is kwetsbaar zodat 
snel open plekken ontstaan waar andere soorten zich kunnen vestigen. 
Soorten die zonder begrazing niet voldoende tijd zouden hebben om te-
rug te komen hebben dan meer kans. 
1987 heeft duidelijk laten zien dat Cerapteryx veel talrijker is 
in onze grovedennenbossen dan werd gedacht. Zolang er geen plaag ont-
staat wordt de rups over het hoofd gezien. Maar een plaaggebied is 
maar een klein deel van het totale areaal bochtige smele. Wat er in de 
rest van de gebieden gebeurt ontgaat ons. Misschien ligt de grootste 
bijdrage van Cerapteryx aan de vegetatieontwikkeling niet in de plaag-
gebieden maar daarbuiten, in een moeilijk zichtbare maar wel belang-
rijke dunning van de zode van bochtige smele. Een dunning die de 
groeikansen van andere soorten vergroot. Om te weten te komen wat de 
grasuil nu werkelijk betekent voor de vegetatie in onze grovedennen-
bossen is een inventarisatie nodig op verschillende plaatsen in het 
land. 
Er is alle reden om aan te nemen dat het niet bij deze ene plaag 
zal blijven. Natuurlijke successie in het grovedennenbos, het open 
kappen van oude opstanden en de zure regen hebben ideale voorwaarden 
geschapen voor deze soort. Over de kansen op een plaag in 1988 kunnen 
we niets met zekerheid zeggen. Ervaringen in het buitenland leren dat 
plagen meerdere jaren achtereen kunnen optreden. Ook in het geval van 
het Deelerwoud kwam de plaag niet uit de lucht vallen en was al in 
1986 sprake van plaatselijke kaalvraat. Met name de randgebieden van 
het plaaggebied, waar veel rupsen kunnen zitten en het gras nog niet 
is opgegeten, zouden in de gaten moeten worden gehouden. Deze plaag 
heeft veel vragen opgeroepen. Zowel uit beheersoogpunt als biologisch 
is een Cerapteryx-plaag een belangwekkend fenomeen. Veel van het 
voorgaande is hypothetisch omdat waarnemingen ontbreken. Ik pleit 
ervoor de zaak nauwlettend te blijven volgen. Het meest praktisch is 
in maart en begin april het gras en de bovengrond te onderzoeken op de 
aanwezigheid van eieren en rupsen. Dat is betrekkelijk weinig werk en 
zo laten we ons niet weer verrassen! 
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Tabel 1. Aantallen rupsen in proefvlakjes van 1/16 m op een vergraste 
heide op de Hoge Veluwe. Neerkijkend op de zode was geen 
schade te constateren. 
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Figuur 1. De groei, ontwikkeling en keutelproduktie van in het 
laboratorium opgekweekte rupsen van Cerapteryx graminis 
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Figuur 2. Schematisch overzicht van de rupsenvraat in het Deelerwoud. 
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Figuur 3. Rupsenaantallen langs drie transecten in het Deelerwoud. De 
transecten liepen van kaalgevreten naar op het oog niet 
aangetaste gedeelten. In de onderste figuur staan tevens de 
gemiddelden voor een kaalgevreten plek in het Deelerwoud en 
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Figuur 4. Overzicht van plagen in andere landen (Maercks, 1942; 
Schenker, 1950; Balachowski, 1972; Entwistle & Rivers, 1973; 
Morris, 1979). Het overzicht i s n ie t volledig omdat s lechts 
een deel van de l i t e r a t u u r werd onderzocht. Gegevens over de 
periode na 1940-1950 ontbreken grotendeels , recente gegevens 







Figuur 5. De ontwikkeling van de grasuilpopulatie op Newfoundland na 
de eerste waarneming van de soort in 1966. De vlinders 
werden 's nachts met behulp van een lichtbak gevangen. 
Weergegeven is het totaal van meerdere vangplaatsen (naar 
gegevens van Morris, 1979). 
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HET OPTREDEN VAN PLAGEN IN RELATIE TOT HUMUSVORMING 
F.A Bink 
Rijksinstituut voor Natuurbeheer, Leersum 
De interesse vanuit het natuurbeheer voor het optreden van een 
plaag beperkt zich tot de vragen in hoeverre het gevoerde beheer 
daarin een rol gespeeld heeft en wat de consequenties zijn voor de 
ontwikkeling van de levensgemeenschap. 
Naar aanleiding van het optreden van de plaag van de grasuil 
Cerapteryx graminis L. in de wildbaan van het Deeler Woud in 1987 werd 
een korte veldverkenning uitgevoerd, waarbij gelet werd op de plaatsen 
waar de aantasting optrad en welke effecten op de vegetatie-ontwikke-
ling zich aandienden. De plaag had zich ontwikkeld in een oude dennen-
aanplant met een ondergroei van bochtige smele (Deschampsia flexuosa 
(L.) Trin), waarin kort tevoren een dunning uitgevoerd was. De omvang 
van de kaalvraat van de bochtige smele was van dien aard dat er pro-
blemen ontstonden bij het beheer van de hertenpopulaties en schaaps-
kudde. In verband daarmee werd de wildbaan voor het publiek afgeslo-
ten. 
WAARNEMINGEN 
Tijdens het veldbezoek eind juni werd geconstateerd dat kaalvraat 
van de bochtige smele samenhing met de aanwezigheid van een 6 tot 8 cm 
dikke strooisellaag en halfschaduw-situaties in de oude dennenaanplan-
ten. Het bleek dat vrijwel uitsluitend van de bochtige smele gegeten 
was en in zeer geringe mate ook van pijpestrootje (Molinia caerulea 
(L.) Moench). Zie verder de bijdrage van Graveland. 
De vraatgrens van de in slagorde voorttrekkende rupsen tekende 
zich in het veld scherp af en het vraatpatroon bleek te stuiten tegen 
plekken waar de humuslaag ontbrak. In het laatste stadium van de aan-
tasting breidden de rupsen hun vraatactiviteit op vele plekken tot in 
het open veld uit. Slechts op enkele plekken had het plaagoptreden een 
aanvang genomen in het open veld. Tijdens de waarnemingen van eind 
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juni konden alleen volwassen rupsen gevonden worden, tijdens de 
waarnemingen eind augustus werden alleen uitgekomen en geparasiteerde 
poppen en een enkele nog niet uitgekomen pop gevonden. 
ERVARINGEN MET BOCHTIGE SMELE 
Bochtige smele is een groenblijvend gras dat ook in de winter-
periode groeit. Uit eigen onderzoek aan Noordwesteuropese dagvlinders 
waarvan de rupsen zich met gras voeden, is gebleken dat deze grassoort 
een ongeschikte voedingsbron is. De grasuil moet derhalve een sterk 
gespecialiseerde graseter zijn. Uit literatuurgegevens blijkt dat deze 
uil op de Waddeneilanden zich voedt met schapegras (Festuca ovina L.) 
en in Engeland ook met borstelgras (Nardus stricta L.) (Rapporten van 
Commonwealth Institute of Biological Control 1982 t/m 1984). Deze 
grassoorten zijn eetbaar voor de meeste op gras levende rupsensoorten. 
Bochtige smele is een grassoort die zich grotendeels kan voeden 
met nutriënten die vanuit de atmosfeer aangevoerd worden en die zich 
goed handhaaft in zijn eigen strooiselpakket van moeilijk verteerbaar 
blad. Dit is er mede de oorzaak van dat bochtige smele in vrij korte 
tijd dikke strooisellagen kan opbouwen. De vorming van een strooisel-
laag betekent het aanleggen van een voorraad aan plantenvoedende stof-
fen, die weer beschikbaar komen zodra het humificatieproces inzet. 
Sterk groeiende strooisellagen staan bij het natuurbeheer in een kwade 
reuk, daar dit samen gaat met sterke veranderingen in de levensgemeen-
schappen. Fanta (zie bijdrage) plaatst deze ontwikkeling van bochtige 
smele in de successiereeks van dichtgroeiend stuifzand naar eiken-ber-
kenbos. Het verband tussen strooisellaag en plaagoptreden van de 
grasuil wordt dezerzijds gezocht in een verandering in voedingswaarde 
van de bochtige smele en een betere overleving en hogere reproduktie 
van de grasuil. Het inzetten van de humificatie betekent het vrijkomen 
van nutriënten waardoor de voedingswaarde van het gras toeneemt. 
WAARNEMINGEN AAN DE GRASUIL 
In de relatie tussen voedingswaarde van de waardplant en de netto 
reproduktie van de fytofaag, speelt het eiwit- en vochtgehalte van de 
plant de belangrijkste rol. Hoge gehaltes leiden tot lage larvale 
sterfte en tot de ontwikkeling van zware poppen, die op hun beurt 
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vlinders voortbrengen die een hogere eiproduktie bezitten. Zie voor 
referenties Bink 1986. De waargenomen eiproduktie van de grasuil vari-
eert van 42 tot 377 eieren per vrouwtje, met een gemiddelde van rond 
216 (Rapport CIBC). Uit eigen waarneming bleek dat uit relatief zware 
poppen vrouwtjes komen die ruim 400 eieren kunnen leggen en indien ook 
de onontwikkelde eieren zouden kunnen rijpen in het geval dat de 
vlinder een nectarbron tot zijn beschikking heeft, kan dit aantal tot 
rond 550 oplopen. 
Er werden vrouwtjes van de grasuil aangetroffen op de plaats waar 
de uitgekomen poppen aanwezig waren en die hun gehele eilading al 
gelost hadden. Pas uitgekomen vrouwtjes zijn zo zwaar door de eimassa, 
dat zij niet kunnen vliegen. Zij kunnen dit pas nadat een deel van hun 
eilading gelost is. De mannetjes zijn daarentegen snelle vliegers die 
ook overdag actief zijn en veel op distels fourageren. Deze fragmen-
tarische, waarnemingen duiden op een mogelijkheid dat een hoge voe-
dingswaarde van de bochtige smele zowel een verhoogde reproduktie als 
een versterking van de concentratie van de grasuilen kan bewerkstelli-
gen. Hierdoor kunnen in principe plaaghaarden ontstaan. Het optreden 
als plaag wordt echter sterk bepaald door het gedrag van de rupsen. 
Bij lage dichtheden leven de rupsen solitair en verplaatsen zich wil-
lekeurig door de vegetatie. Bij overbevolking blijkt er een gedrags-
verandering op te treden die leidt tot een perifeer gerichte migratie. 
Dit gedrag heeft tot gevolg dat volledige kaalvraat kan optreden 
zonder dramatische mortaliteit van de rupsen. Deze wijze van voedsel-
bronexploitatie kan alleen gerealiseerd worden als deze homogeen over 
grote oppervlakten aanwezig is. Bij de aanname dat een verhoogde voed-
selkwaliteit een plaag kan initiëren, dient aangetekend te worden dat 
het tijdsaspect daarvan eveneens van belang is. De lange vreetperiode 
van de rupsen, meer dan 90 dagen, vereist dat de verhoogde voedselkwa-
liteit gedurende deze periode gerealiseerd is. De relatie tussen kaal-
vraat en halfschaduwsituaties wijst in deze richting. De bochtige 
smele die in de halfschaduw groeit, zal gedurende een langere periode 
in het seizoen een gunstige eiwit-vochtverhouding behouden. De koele, 
regenrijke voorzomer heeft eveneens gunstig in deze richting gewerkt. 
In het verspreidingspatroon van de aantasting komen delen voor 
die opvallend gespaard zijn en deze wijken af in bostype (dicht bos, 
loofbos) en in bodemgesteldheid. Dit is een aanwijzing dat de rupsen 
selecteren op voedselkwaliteit. De preferentie van de rupsen voor een 
42 
dikke strooisellaag is een tweede sturende factor in het aantastings-
patroon. 
WAARNEMINGEN AAN OE VEGETATIE 
In juni bleken in de kaalgevreten delen de plantesoorten liggend 
walstro (Galium saxatile L.) en schapezuring (Rumex acetosella L.) 
zich sterk uitgebreid te hebben. Het zijn de plantesoorten die vôôr de 
kaalvraat al in de bochtige smele-begroeiing aanwezig waren en die 
duiden op het vrijkomen van voedingsstoffen vanuit de strooisellaag. 
Eind augustus bleken in de delen waar de kaalvraat het eerst optrad, 
planten als boskruiskruid (Senecio sylvaticus L.) en wilgeroosje 
(Chamaenerion angustifolium (L.) Holub) tot ontwikkeling te zijn ge-
komen die duiden op een versnelde afbraak van de strooisellaag. De 
delen die kaalgevreten zijn in de laatste fase van de plaag, vertoon-
den een sterke hergroei van de bochtige smele. Het is te verwachten 
dat dit potentieel terreinen zijn waarin zich een volgende generatie 
van de grasuil kan ontwikkelen. 
De algemene indruk is dat de kaalvraat op de meeste plaatsen een 
schoksgewijze versnelling teweegbracht in de te verwachten successie-
reeks van vegetatietypen van oude dennenaanplant naar een meer natuur-
lijk eiken-berkenbos. 
CONCLUSIES 
In principe zou de enorme omvang van de plaag (70% kaalvraat over 
het gehele terreinoppervlak) te voorkomen zijn geweest als er bij het 
beheer gestreefd was naar een mozaleksgewijze verscheidenheid aan ve-
getatietypen. Het optreden van een plaag van de grasuil in deze omvang 
is echter niet eerder in bossen opgetreden en is dus ook nimmer in be-
schouwing genomen bij het beheer en de inrichting van dergelijke ge-
bieden. Het optreden van de plaag past wel in het successiemodel van 
Fanta, dat het verloop van de ontwikkeling en vitaliteit van bochtige 
smele beschrijft in relatie tot de humusvorming. Dat de grasuil in 
deze successie als een plaag kan optreden, is voor Nederland een 
nieuwe ervaring. 
De effecten op de vegetatie waren naar verwachting, doch de con-
sequenties voor het beheer van het optreden van een schoksgewijze ver-
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andering kunnen nog niet overzien worden. Door middel van een begra-
zingsbeheer kan in principe gestuurd worden in de verdere vegetatie-
ontwikkeling. 
De kans op herhaling van een plaag van deze omvang in het Deeler-
woud op deze locatie is afgenomen door het ontstaan van een grotere 
verscheidenheid aan korte vegetaties. Ten aanzien van het wildbeheer 
zal rekening gehouden moeten worden met de veranderde situatie in 
voedselaanbod. 
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VOORKOMEN, BIOLOGIE EN BESTRIJDING MET BACILLUS 
THURINGIENSIS VAN DE GRASUIL, CERAPTERYX GRAMINIS 
H.J. Vlug en P.H. Smits 
Instituut voor Plantenziektenkundig Onderzoek, Wageningen 
INLEIDING 
Medio juni 1987 werd Nederland opgeschrikt door berichten over 
een rupsenplaag, veroorzaakt door de grasuil, Cerapteryx graminis 
(L.)> die grote oppervlakten gras vernielde. Op diverse plaatsen op de 
Veluwe, maar vooral in het Deelerwoud, werden dichtheden geconstateerd 
2 
van 200-400 rupsen per m . Het massaal voorkomen van deze soort in Ne-
derland is eerder waargenomen in 1865 in Drente (Snellen, 1867; Ter 
Haar, 1911) en in 1894 in Groningen, Friesland en Drente (Ter Haar, 
1911). Van Rossum vermeldt een massaal optreden van rupsen van de 
verwante Tholera cespitis (Den. & Schiff) in de uiterwaarden van de 
Waal bij Bemmel in 1970 (Van Rossum et al. 1971). De rupsen van 
laatstgenoemde soort en die van C. graminis zijn moeilijk te onder-
scheiden (zie bijdrage van Ulenberg) zodat het in dit geval mogelijk 
eveneens om C. graminis zou kunnen gaan. Een vrijwel gelijkblijvende 
populatie van C graminis op de Waddeneilanden Ameland en Schiermon-
nikoog werd enkele jaren bestudeerd. (Carl & 0'Donnel, 1982; Carl & 
Affolter, 1983; Affolter & Carl, 1984) om natuurlijke vijanden te 
vinden voor het bestrijden van een plaagsituatie die ontstaan was in 
Newfoundland (Canada). C. graminis werd daar in 1966 voor het eerst 
waargenomen en heeft zich uitgebreid tot een plaag van grote omvang 
(Morris, 1979). Alcenius vermeldde reeds in 1766 het massaal optreden 
van deze soort in Finland (Vappula, 1965). 
C. graminis is een algemeen voorkomende soort in heel Europa, 
meldingen zijn bekend uit zowel Italië als IJsland. Plaagsituaties 
worden vermeld uit Finland (Pyörnilä et al., 1981), Noorwegen 
(Andersen, 1982), Noordwest-Duitsland (Maercks, 1942, Rusland 
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(Sherstneva, 1981), Engeland (South, 1948; Entwistle & Rivers, 1974; 
Cock, 1983; Carter, 1984) en Frankrijk (Balachowsky, 1972). Voorzover 
kon worden nagegaan i s sinds 1894 een plaag van een dergeli jke omvang 
in Nederland nie t meer waargenomen« 
BIOLOGIE 
De vluchtperiode van C. graminis var iee r t van vier tot zes weken, 
en kan plaatsvinden vanaf midden j un i . In de vroege ochtenduren gaan 
de mannetjes op zoek naar de wij f jes , die diep tussen het gras verbor-
gen z i t t e n . Het doelgericht vinden van de wijfjes doet vermoeden dat 
h ie r een sex-feromoon b i j betrokken i s (Cock, 1983). De hoofdvlucht 
van beide sexen duurt vanaf de avondschemering tot ongeveer 23.00 uur. 
De e ieren worden n ie t a l leen t i jdens de vlucht ad random rondge-
s t roo id , maar kunnen t i jdens korte rustpauzes ook tussen het gras 
worden gelegd. De wijfjes leggen in t o t a a l 200 à 300 e i e ren . Na een 
week z i jn de rupsen in het e i ontwikkeld; ze overwinteren binnen de 
e ischaal en komen in maar t -apr i l van het daarop volgende jaar u i t 
(Carter , 1984). Van de rupsen z i jn vi jf s tadia bekend. De jongere 
s tadia kunnen veela l op de grashalmen worden aangetroffen t i jdens het 
vreten; de oudere s tadia bevinden zich op de grond waar ze a l l e gras 
wegvreten to t op het groeipunt, zodat de grasmat lange t i j d nodig 
heeft om zich te kunnen he r s t e l l en . 
De rupsen voeden zich u i t s l u i t end met grassen. De populaties op 
Schiermonnikoog en in Engeland leven voornamelijk van schapegras 
(Festuca ovina (L.))> Op de Veluwe diende vooral bochtige smele 
(Deschampsia flexuosa (L. ) ) a l s waardplant. In de l i t e r a t u u r z i jn vele 
grassoorten a l s waardplant vermeld, t e rwi j l Maercks (1942) vraat aan 
zeggesoorten heeft waargenomen nadat de rupsen ee r s t a l l e grassen 
hadden weggevreten. Scherstneva (1981) beschr i j f t gevallen van schade 
aan granen, in het bijzonder aan rogge. In de l i t e r a t u u r vindt men a l s 
voedselplanten voornamelijk opgaven van grassen in extensief begraasde 
weidegronden, heideterreinen en open vlakten in bossen, zowel op droge 
a l s op nat te te r re in typen. De aantast ing in het Deelerwoud begon in de 
ondergroei van bochtige smele in opstanden van groveden te rwi j l in de 
loofhoutpercelen schade nauwelijks voorkwam. De oudere rupsenstadia 
(L4-L5) t a s t t e n vervolgens, nadat de begroeiing onder het naaldhout 
geheel was weggevreten, de vergrasde heidepercelen aan die aan het bos 
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grenzen. Maercks (1942) heeft d i t eveneens waargenomen. 
De verpopping vindt eind juni en begin j u l i p l a a t s . In het Dee-
lerwoud werden poppen waargenomen die z ich los tussen het mos of in de 
s t r o o i s e l l a a g bevonden. In enkele geval len werden poppen gevonden in 
een ho l te in de minerale grond. Deze hol te was van binnen u i t door de 
rups van enkele spinseldraden voorzien. Van een echte aardcocon was 
geen sprake. Spuler (1908) vermeldt over de verpopping: "verwandelt 
s i c h in der Erde mit oder ohne Gespinst zu e i n e r glänzenden, schwarz-
braunen Puppe". 
Een reden voor het p l o t s e l i n g massaal optreden van C. graminis i s 
n i e t aan te geven. In de l i t e r a t u u r wordt vee l gesproken over een 
gunst ig e f f e c t van een aantal strenge winters . Vanaf 1985 heeft Neder-
land twee opeenvolgende strenge winters gehad. Het gunst ig e f f e c t 
daarvan wordt toegeschreven aan de verminderde a c t i v i t e i t van para-
s i t a i r e micro-organismen b i j lage temperaturen. Naast een aantal roof-
vijanden en entomofage parasieten ( z i e bijdrage Grijpma) i s een NPV-
v irus bekend (Entwist le & Rivers , 1974) dat vooral optreedt b i j een 
hoge populat iedichtheid van C. graminis. Grote predatoren zoals voge ls 
( o . a . spreeuwen) en wilde zwijnen werden a l l e e n aangelokt b i j hoge 
dichtheden. 
BESTRIJDING 
In het algemeen za l bes t r i jd ing in een natuurgebied n i e t raadzaam 
z i j n en meestal ook n i e t nodig. In het geval de plaag z ich u i t b r e i d t 
naar aangrenzende graslanden of graanpercelen kan het wensel i jk z i j n 
om de plaag te be s t r i jden . Gezien de nadelen van chemische i n s e k t i c i -
den, zeker in een natuurgebied a l s het Deelerwoud, moet daarbij eerder 
gedacht worden aan b io log ische b e s t r i j d i n g . Naast het bovengenoemde 
NPV-virus, dat n ie t commercieel voorhanden i s , komen met name Bac i l lus 
thur ing iens i s preparaten in aanmerking. Van deze insektendodende bac-
t e r i e z i j n verscheidene produkten op de markt. Summiere gegevens in 
een a r t i k e l van Weiser (1960) vermelden dat de larven van de g r a s u i l 
r e d e l i j k gevoe l ig z i j n voor B. t h u r i n g i e n s i s . Daarom werden enkele 
oriënterende bioassays in het laboratorium uitgevoerd met twee commer-
c i ë l e produkten, Dipel en Bactospeine. Bi j de gebruikte hoeveelheid 
werd uitgegaan van een equivalent van 3 kg geformuleerd produkt per ha 
met een handspuit in een spuitvolume van 500 l / h a . Per object werden 
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30 rupsen van het 4e-5e stadium geplaats t in bakken met 40 g gras» De 
bakken werden weggezet b i j 20 C. De rupsen waren afkomstig u i t het 
Deelerwoud en verzameld op 17 juni 1987. De behandeling vond op de-
ze l fde dag p l a a t s . Daarna werd tweemaal per week vers , onbespoten gras 
toegevoegd. 
Tabel 1. Resultaat van een behandeling met Dipel (3 kg/ha) en 
Bactospeine (3 kg/ha) op rupsen van C. graminis. Op 29-6 was 
80% van de rupsen verpopt. 
17/6 19/6 22/6 24/6 29/6 % 
L D L D L D L D L D m o r t a l i t e i t 
controle 30 0 
d ipe l 30 0 
bactospeine 30 0 
L » levend 




























De m o r t a l i t e i t ( z i e tabe l 1) b i j Dipel was na 12 dagen opgelopen 
to t 36,7%, b i j Bactospeine 33,3% en in de controle 13,3%. Uit deze 
laboratoriumproef b l i j k t dat de rupsen enigermate gevoe l ig z i j n voor 
beide middelen a l s ze in het L4 of L5 stadium verkeren. Verwacht mag 
worden, dat de gevoe l ighe id van de k le inere rupsen groter z a l z i j n . 
Voorts bleek dat de rupsen weinig meer vraten en z ich a l sne l begon-
nen te verpoppen zodat ze r e l a t i e f weinig B. thur ing iens i s binnenkre-
gen. Veldproeven z u l l e n moeten u i twi jzen of de rupsen op deze wijze 
succesvol bestreden kunnen worden. 
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PARASIETEN, PARASITERINGSPERCENTAGES EN PATHOGENEN 
VAN DE GRASUIL, CERAPTERYX GRAMINIS (L) (LEP., NOCTUIDAE) 
P. Grijpma 
Rijksinstituut voor onderzoek in de bos- en landschapsbouw "De Dorschkamp", 
Wageningen 
INLEIDING 
Begin juni 1987 deed zich in de grovedennenbossen van het Dee-
lerwoud, de Hoge Veluwe en de boswachterij Kootwijk een rupsenplaag 
voor die over een oppervlakte van ca. 1300 ha schade aan de grasvege-
t a t i e toebracht . In het Deelerwoud werd naar schat t ing 500 ha en in 
aangrenzende bossen nog eens 400 ha gras (voornamelijk Deschampsia 
flexuosa L.) verwoest , terwij l in Kootwijk en het Nationale Park de 
Hoge Veluwe de plaaghaarden een omvang van respec t ieve l i jk 320 ha en 
60 ha hadden.In de drie gebieden bleek de plaag te z i jn ontstaan in 
hol staande dennenopstanden van 60 jaar of ouder, waaronder zich een 
zware mat van bochtige smeIe had ontwikkeld. 
IDENTIFICATIE PLAAGINSEKT 
Op 9 juni werden door de Plantenziektenkundige Dienst (PD) en 
"De Dorschkamp" gezamenlijk in een eers te bemonstering grote aanta l len 
rupsen verzameld voor de i d e n t i f i c a t i e van d i t schadelijke insekt . 
Vanuit de bosgebieden In het Deelerwoud verspreidden zich op die dag 
vele duizenden rupsen naar open grasplekken en vergraste heidevelden, 
waarbij f i e t s - en wandelpaden met grote snelheid werden overgestoken. 
Op vijf lokat ies werden in t o t aa l ca. 150 rupsen van het l a a t s t e s t a -
dium verzameld. Hierbi j werden vooral de grootste en zwaarste rupsen 
geselecteerd met het doel h i e ru i t zo spoedig mogelijk de vl inder te 
kunnen kweken. Hoewel de rupsen u i t e r l i j k enige overeenkomst vertoon-
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den met "aardrupsen"(Agrotis spp.) werd door Ulenberg (zie bijdrage) 
vas tgeste ld dat het om één van, of beide, nauw verwante soorten 
Tholera ce sp i t i s (D.& S.) of Cerapteryx graminis (L.) ging. Nadat op 8 
j u l i de ee rs te mannelijke vlinder in het laboratorium uitkwam, was 
duidel i jk dat d i t exemplaar in elk geval de g rasu i l (C. graminis) was. 
Het ging hier om de enige imago die u i t een deelmonster van 50 poppen 
werd gekweekt. 
PARASIETEN EN PATHOGENEN, VOORKOMEN EN IDENTIFICATIE 
De overige 49 poppen bleken voor het merendeel geparasi teerd te 
z i jn door een tachinidesoort waarvan de larve (10-12 mm lang, 5 mm 
breed) z i jn puparium binnen de pop van de grasu i l vormde. Ook kwamen 
in s lecht verpopte rupsen en poppen nog 1-6 larven (4-5 mm lang, 1 mm 
breed) van een veel kleinere diptere soort voor, t e rwi j l daarnaast 
een rups en twee poppen nematoden bevatten. Een rups en twee poppen 
waren door schimmels aangetast ; deze werden t e r i d e n t i f i c a t i e opge-
zonden naar het Centraal Bureau voor Schimmelcultures (CBS) in Baarn; 
andere, mogelijk optredende pathogenen werden verder n ie t g e ï d e n t i f i -
ceerd. De door nematoden aangetaste exemplaren werden naar W.R.Simons, 
Hogere Agrarische School in Leeuwarden verzonden. De puparia van de 
grote tachinide en de onbekende diptere larven werden t e r i d e n t i f i -
ca t i e opgezonden naar het Commonwealth I n s t i t u t e of Biological Control 
(CIBC) in Delémont, Zwitserland en B.Herting in S t u t t g a r t . De kleine 
diptere larven werden bovendien nog naar B.Brugge, I n s t i t uu t voor 
Taxonomische Zoölogie in Amsterdam verstuurd. 
Omdat t i jdens het uitkweken bleek dat er bijna geen vlinders 
u i t de verzamelde rupsen zouden worden verkregen t e rwi j l bovendien de 
bemonstering zeer se lec t i e f was geweest (a l leen de g roo t s te , aan de 
oppervlakte voorkomende rupsen waren verzameld) werd besloten een 
a se l ec t e , tweede bemonstering in het Deelerwoud u i t te voeren. Op 7 
j u l i werden daarom op vijf verschil lende lokat ies a l l e rupsen en pop-
pen die zowel in de grond a l s In het gras voorkwamen, verzameld. In 
t o t aa l werden h i e r b i j 79 rupsen van het l a a t s t e stadium en 127 poppen 
verkregen; deze werden in het lab in transparante p l a s t i c dozen op 
vochtig cels tofpapier of zand bewaard to t duidel i jk bleek dat z i j 
geparasi teerd of door een ziekte besmet waren dan wel u i t e inde l i j k in 
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een vlinder resulteerden. De resultaten van deze kweek, zijn vermeld in 
tabel 1. 
Tabel 1. Sterftefactoren en -percentages van Cerapteryx graminis(L.) 
Bemonstering: Deelerwoud, 7 juli 1987; 79 rupsen en 127 poppen 
Soort Familie Aantal Percentage 
Gonia picea R.-D. (syn. G.sicula) Tachinidae 115 55,8 
Phoride larve Phoridae 33 16,0 
G.picea + phoride larve Tach.+ Phor. 12 5,8 
?Appendicia truncata Zett. Tachinidae 3 1,5 
Polytribax arrogans (Gravenh.) Ichneumonidae 2 1,0 
Overige sterftefactoren (w.o.pathogenen) 27 13,1 
Aanta l gedode rupsen en poppen 192 93,2 
Aanta l uitgekomen v l i n d e r s * ) 14 6,8 
T o t a a l 206 100,0 
*) Onder de uitgekomen v l i n d e r s bevonden z i ch geen Tholera c e s p i t i s 
i m a g o ' s . 
Gonia p icea R.-D. 
De belangrijkste parasiet, een tachinide, werd door Herting geï-
dentificeerd als Gonia picea R.-D. (syn. G.sicula R.-D.). Over de no-
menclatuur van deze tachinide bestaat verschil van mening. Van Emden 
en Mesnil (CIBC) houden de naam G.sicula aan, waarvan het holotype 
echter verloren is gegaan. Herting geeft daarom de voorkeur aan de 
naam G.picea. De identificatie vond plaats aan de hand van opgezonden 
puparia en een groot aantal later (maart 1988) in het laboratorium 
uitgekweekte adulten. Deze parasietvlieg heeft één generatie per jaar 
en overwintert als puparium in de pop van de grasuil (Fig.l) op 2-6 cm 
diepte in het strooisel. Op grond van verschillende kenmerken aan het 
achtereind van het puparium, o.a. de vorm en plaats van de achterstig-
mata, de eindbult, en de afstand van de eindbult tot de anus kunnen 
een groot aantal tachiniden van elkaar onderscheiden worden (Fig.2; 
Herting, 1960; Sabrosky en Reardon, 1976). Ook door het CIBC werd op 
basis van de toegezonden puparia aangegeven dat deze parasiet zeer 
waarschijnlijk G.picea is. 
54 
Dit i n s t i t u u t had ten behoeve van een introductie-programma van 
paras ie ten van de g r a s u i l , die z ich in 1966 voor het e e r s t in New-
foundland (Canada) manifesteerde, in de periode 1982 - 1984 o . a . 
puparia van G.picea op Schiermonnikoog en andere Waddeneilanden ver -
zameld (Af fo l ter en Carl, 1982-1984). Hoewel G.picea ook op de e i l a n -
den a l s de dominante larvaIe paras iet optrad waren de daar gevonden 
paras i ter ingspercentages vee l lager (Tabel 1 en 2) dan die welke door 
ons in het Deelerwoud werden gevonden. De oorzaak hiervan l i g t moge-
l i j k in het f e i t dat door ons a l l e e n poppen en rupsen van het l a a t s t e 
stadium werden verzameld. 
Tabel 2 . Aantal len op de Waddeneilanden verzamelde grasui lrupsen en 




















Over G.picea wordt door Carl (1982) nog het volgende vermeld: in 
Delémont kwamen de p a r a s i e t v l i e g e n , waarvan de overwinterende puparia 
in de buitenlucht werden bewaard, tussen 5 a p r i l en 24 mei u i t . Manne-
t j e s en w i j f j e s kwamen t e g e l i j k e r t i j d tevoorschi jn in een sexeverhou-
ding van 1 :1 . Onder laboratoriumomstandigheden werden na een p r e - o v i -
pos i t i eper iode van ca. een maand to t meer dan 1000 bevruchte e i t j e s 
(microtype) per wi j f j e verkregen. De u i t g e r i j p t e e i t j e s van G.picea 
z i j n k l e i n (0 ,25 x 0,12 mm), paraplu-vormig en zwart gekleurd. Z i j 
werden aan de ventraa lz i jde op het substraat gek lee fd , waar z i j , b i j 
voldoende luchtvocht ighe id , to t 14 dagen na o v i p o s i t i e levensvatbaar 
bleven. 
De hoge parasi ter ingsgraad i s vooral het gevolg van een goede 
synchronisat ie met de gastheer en het hoge reproduktievermogen van de 
p a r a s i e t . De e i t j e s van G.picea komen met het voedsel in de middendarm 
van L3-L5 rupsen van de g r a s u i l t e r e c h t , waarna z i j binnen 2-4 uur in 
het vetl ichaam kunnen worden teruggevonden. De verdere ontwikkeling 
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van de maden vindt echter pas na de verpopping van de gastheer plaats; 
hierdoor blijken aanvankelijk zeer vitaal lijkende poppen later vaak 
toch alle geparasiteerd te zijn. Binnen 10 - 15 dagen na de verpopping 
van de grasuil wordt dan het puparium van G.picea binnen de pop ge-
vormd. 
In de kweek konden de door G.picea geparasiteerde poppen van de 
grasuil vrijwel steeds herkend worden aan de scherphoekige openingen 
die in de laatste segmenten van de pop werd geknaagd en waaruit 
lichaamsvocht lekte. De in de poppen gevonden puparia hadden zonder 
uitzondering steeds dezelfde uiterlijke kenmerken (Fig.2). De achter-
einden van deze puparia waren altijd naar de opening in de laatste 
segmenten van de grasuilpop gericht; deze opening dient dus niet als 
uitvlieggat maar fungeert als afvoer voor de nog in het poplichaam 
aanwezige vloeistof. De uitgekweekte parasietvliegen kwamen dan ook 
altijd via de kop van de grasuilpop naar buiten. 
De phoride 
De kleine diptere larve die zowel afzonderlijk als in combinatie 
met G.picea in dode rupsen en poppen van de grasuil werd aangetroffen 
(Tabel 1), werd door Brugge geïdentificeerd als behorend tot de 
Phoridae. De door ons aangetroffen larven vallen op omdat zij op de 
dorsale zijde van de eerste drie segmenten een langwerpige zwarte vlek 
hebben; ook komt aan de ventrale zijde van het tweede segment een 
zwarte vlek voor. De larven, waarvan drie stadia werden gevonden, kwa-
men zowel in poppen als in rupsen die niet goed verpopten voor. Per 
pop of rups werden 1-6 phoride larven aangetroffen, die echter steeds 
doodgingen of al dood waren. In zeer recente, nog niet uitgekleurde 
poppen probeerden zij op plaatsen bij de scheiding van vleugel en 
lichaam van de pop naar buiten te komen, terwijl zij zich bij slecht 
verpoppende rupsen tussen de rupsehuid en de zich vormende pop bevon-
den. Bij de grasuil leidde dit steeds tot beschadiging van de pop 
(verkorte poten, openingen bij de vleugelranden) of sterfte van de 
rups. Hierbij kwamen echter ook altijd de phoride larven om; nimmer 
werd een puparium gevonden of uitgekweekt. Waarschijnlijk was de door 
ons gebruikte kweeknethode ongeschikt of was de synchronisatie tussen 
parasiet en gastheer op de tijdstippen van bemonstering niet goed. 
In West-Duitsland werd bij de bladwesp Cephalcia abietis L. (Pausch, 
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Figuur 1. Door Gonia picea geparasiteerde poppen van de grasuil* 
A. Volledige pop met opening in de achterste segmenten. 
B. en C. Opengewerkte poppen met puparia van de parasiet-
vlieg. D. Puparium van Gonia picea. 
Figuur 2. Puparia van tachiniden (achtereinden met achterstigma, 
eindbult en afstand tot anus): A. Gonia picea; B. Blepharipa 
pratensis (ontleend aan Sabrosky en Reardon, 1976). 
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1987) ook een niet-geldentificeerde diptère larve geregistreerd die 
enige overeenkomst met onze phoride heeft: de verpopping van de blad-
wesp werd eveneens verhinderd, terwijl deze larve ook een zwarte vlek 
op de ventrale zijde van het tweede segment bezat (Pausch, pers. 
med.)» In de rapporten van Carl en Affolter (1982-1984) wordt geen 
melding gemaakt van phoriden, zodat deze door ons aangetroffen en niet 
verder identificeerbare parasiet mogelijk aan het bosbiotoop is gebon-
den. 
Overige parasieten 
Naast G.picea en de phoride die gezamenlijk 106 (77,6%) van de 
206 rupsen en poppen parasiteerden, werden nog drie rupsen door een 
andere tachinide-soort geparasiteerd, terwijl in twee dode poppen zich 
een pop van een ichneumonide ontwikkelde. Van deze laatste werd in 
maart 1988 onder laboratoriumomstandigheden een adult van Polytribax 
arrogans (Gravenhorst) uitgekweekt (det. G.van Rossem). 
Volgens Townes (1970) is dit een soort die in bosachtige streken veel 
voorkomt. Vooral de mannetjes worden vaak vliegend tussen kruiden en 
grassen aan de bosrand aangetroffen. De wijfjes vallen minder op omdat 
zij zich meer op de grond ophouden waar zij poppen of 
prepoppen van Lepidoptera parasiteren die zich in de grond of het 
strooisel hebben ingegraven. 
Van de andere tachinide-soort werden twee puparia en een adult 
verkregen die voor identificatie naar het CIBC werden opgezonden. De 
larven van deze soort verpopten zich buiten het lichaam van volwassen 
rupsen. Volgens Carl (CIBC, pers. med.) zou deze tachinide waarschijn-
lijk Appendicia truncata Zett. zijn. 
Vermeldenswaard is nog dat door H.J.Vlug (Instituut voor Planten-
ziektenkundig Onderzoek) in juli 1987 uit een pop en een rups van de 
grasuil twee parasieten behorend tot de Chalcidoidea werden gekweekt, 
die door Y.Jongema (Vakgroep Entomologie LU) als respectievelijk 
Kranophorus extensus (Walker)(Pteromalidae) en Litomastix sp.(Encyr-
tidae) werden geïdentificeerd. 
Het tijdstip van bemonstering in het Deelerwoud, tegen het eind 
van de cyclus, geeft overigens een onvolkomen beeld van het aantal 
soorten parasieten en de mate waarin zij gedurende de hele cyclus 
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kunnen voorkomen. Afgezien van G.picea, I . l i g a t o r i u s en A.truncata 
werden door het CIBC nog de volgende parasietensoorten op onze Wadden-
eilanden gevonden: Rogas dimidiatus (Spinola) , Apanteles fulvipes 
(Haliday) en Meteorus gyrator(Thunb.)» a l l e larvale parasie ten beho-
rend to t de Braconidae (Affolter en Carl , 1984) die waarschijnli jk in 
een eerder stadium van de cyclus van de g rasu i l optreden. 
Hoewel in Engeland de nematode Hexamermis albicans Steiner a l s 
paras ie t in vi j f larven van C.graminis werd aangetroffen (Cock, 1984) 
waren de door ons gevonden nematoden a l l e saprofieten (dr . W.R. 
Simons, pers . med.); nadere i d e n t i f i c a t i e van deze soort vond daarom 
nie t p l a a t s . 
OVERIGE STERFTEFACTOREN 
Pathogenen 
De doodsoorzaak van 27 rupsen en poppen (13,1 %) was s lecht vast 
te s t e l l e n omdat deze exemplaren grotendeels vergaan of beschadigd 
waren. Enerzijds wordt hierdoor het optreden van pathogène organismen 
t i jdens de plaag waarschijnl i jk op een te laag niveau ges te ld , ander-
z i jds i s het mogelijk dat een aanta l van deze individuen door paras ie -
ten die voor de verpopping u i t het rupselichaam traden, werden gedood. 
In tenminste één rups en twee poppen werden echter de pathogène schim-
mels Beauveria bassiana (Ba l s . )Vu i l l . , Paecilomyces farinosus (Holm ex 
Gray) Brown & Smith en Trit irachium cinnamomeum (Van Beyma) aangetrof-
fen (de t . E.S. van Reenen-Hoekstra en R.A.Samson). 
Uit de bemonsteringen die het CIBC op de Waddeneilanden l i e t u i t -
voeren z i jn geen meldingen van pathogenen bekend; in Engeland werden 
echter wel een aanta l pathogenen in larven van de grasu i l 
geregis t reerd (Cock, 1984): 
Fungi: Fusarium sp. sec t ie Coccophilum Booth; Paecilomyces 
farinosus (Holm ex Gray) Brown & Smith; Paecilomyces s p . ; en 
Ver t ic i l l ium lecan i i (Zimm.) Viegas (de t . H.C.Evans) 
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Virussen: Een kernpolyedervirus dat in ca . 9 % van de verzamelde 
larven werd gevonden, en een tweede, nog onbekend virus 
dat in vee l geringere mate voorkwam ( d e t . P.Entwist le 
en J.Robertson) 
Protozoa: Een groot aantal rupsen en poppen werd met een door 
protozoa veroorzaakte z iekte aangetroffen ( d e t . P .Entwis t le ) 
Predatoren 
De ro l van prederende Insekten a l s Carabidae en Staphi l in idae op 
de Waddeneilanden was ( in dat biotoop) gering en werd van mogelijk 
weinig belang geacht (Af fo l ter en Carl, 1984) . In Kootwijk werd 
echter door J.S.Ettema (pers.med.) herhaaldel i jk waargenomen dat 
grasui lrupsen door de aaskever Silpha carinata Herbst (S i lphidae) 
( d e t . L.J.W.de Goffau, PD) werden achtervolgd, gedood en leeggezogen. 
Hoewel hierover kwantitat ieve gegevens ontbreken, i s de predatie 
door spreeuwen, wilde zwijnen en muizen ( z i e bijdrage van Merrebach) 
ongetwij fe ld een addi t ione le s t e r f t e f a c t o r geweest . Omdat echter 
door deze predatoren geen onderscheid gemaakt za l worden tussen 
wel of n i e t geparasiteerde rupsen en poppen van de g r a s u i l , za l de 
predatie ook voor een deel de populatie van de paras ie ten , en zeker 
die van G.picea die in de pop van de grasu i l overwintert , getroffen 
hebben. Gezien het grote reproduktievermogen van deze p a r a s i e t v l i e g 
(>1000 e i t j e s per w i j f j e ) i s het echter zeer de vraag of d i t van vee l 
invloed za l z i j n op de verdere onderdrukking van de plaag in 1988. 
CONCLUSIE 
Uit bosteeltkundig oogpunt werd de grasuilplaag geenszins be-
treurd. De zeer dichte grasmat van bochtige smele die al jarenlang een 
doorn in het oog was van vele bosbeheerders, werd in één seizoen over 
een grote oppervlakte tot nul gereduceerd, waardoor de verjonging van 
boomsoorten en kruidachtigen een goede kans kreeg zich te ontwikkelen. 
Uit het oogpunt van prioriteiten van onderzoek aan schadelijke bosin-
sekten biedt de grasuilplaag dan ook weinig verdere perspectieven. 
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Toch geven de resu l ta ten van de twee uitgevoerde bemonsteringen 
aanleiding to t een in teressante conclusie, n l . dat het ecosysteem 
van het grovedennenbos ook wat het entomologisch evenwicht in de 
ondergroei be t r e f t , bl i jkbaar redel i jk s t ab i e l i s en in zich de compo-
nenten herbergt die de plaag ook weer volledig en binnen een v r i j 
korte t i j d kunnen tegengaan. Onderdrukking door parasieten en preda-
toren van een plaag van de dennebladwesp (Diprion pini L.) die in 1982 
het kronendak van grovedennenbossen aan tas t te in het natuurreservaat 
Meinweg, het gemeentebos van Vlodrop en het Annendaalse Bos werd a l 
eerder door Schuring (1985) en Lemmens (pers . med.) waargenomen. De 
zogenaamde "Grovedennenakkers" bl i jken meer dan eens meer veerkracht 
te hebben en dynamischer te z i jn dan wordt verondersteld! 
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ONTWIKKELING VAN DE VEGETATIE IN GROVEDENNENBOSSEN 
ENKELE MAANDEN NA DE VRAAT VAN BOCHTIGE SMELE DOOR 
CERAPTERYX GRAMINIS 
L.B. Berris 
Vereniging tot Behoud van Natuurmonumenten in Nederland, 's-Graveland 
Het als heidebebossing aangelegde grovedennenbos (Pinus sylves-
tris) met als ondergroei een vrijwel gesloten mat van bochtige smele 
(Deschampsia flexuosa) wordt gezien als een stadium in de bossuccessie 
op arme droge zandbodems (Fanta, 1985; Van der Werf, 1984). 
Een ingrijpende verstoring in de vorm van het afgrazen van de 
grasmat over honderden hectares kan voor het verloop van deze succes-
sie van belang zijn. Daarbij doen zich in principe drie mogelijkheden 
voor: 
1. De genoemde successie wordt versneld, hetgeen in dit geval wil zeg-
gen dat een deel van de vegetatie definitief wordt opgeëist door 
soorten die karakteristiek zijn voor de volgende successiefase 
(bijvoorbeeld blauwe bosbes, Vaccinium myrtillus)). 
2. De successie wordt vertraagd dan wel nauwelijks beïnvloed doordat 
bochtige smele zich (zo goed als) volledig herstelt. 
3. De successie wordt (tijdelijk) in een andere richting gestuurd; het 
dichte matten vormende liggend walstro (Galium saxatile) of nitro-
fiele soorten als boskruiskruid (Senecio sylvaticus) en wilgeroosje 
(Chamaenerion angustifolium) blijven gedurende langere tijd een be-
langrijk onderdeel van de vegetatie uitmaken. 
Op de theoretische achtergronden van een en ander wordt hier verder 
niet ingegaan (zie de bijdrage van J. Fanta). 
Met het in het Deelerwoud gevoerde bosbeheer wordt gepoogd de 
successie naar inheems loofbos (i.e. berken-zomereikenbos) te stimule-
ren. Het antwoord op de vraag naar de mate van stabiliteit van het 
systeem grovedennenbos op arme droge zandgrond en naar de dynamiek van 
de eventueel optredende successie is dan ook voor het gevoerde en te 
voeren beheer van belang. Naast verschuivingen in de samenstelling van 
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de kruidlaag is daarbij vooral het optreden van spontane bosverjonging 
relevant. Bochtige smele wordt door het wild en de schapen als voed-
selplant benut. Dit geldt nauwelijks voor de na de rupsenvraat massaal 
optredende soorten Schapezuring (Rumex acetosella) en liggend walstro. 
Ook dit gegeven kan voor het terreinbeheer van belang zijn. 
VEGETATIE-TRANSECT 
Om de ontwikkeling van de vegetatie te kunnen volgen is een 250 m 
lang transect uitgezet. Dit west-oost georiënteerde transect (fig. 1) 
ligt in het zuidwesten van de wildbaan op de overgang van het terrein-
gedeelte dat in 1986 al door de rupsen was afgegraasd naar het deel 
dat in 1987 is afgegraasd (zie de bijdrage van P. van Merrebach). 
Aldus omvat het transect een tijdsgradiënt, waarbij van oost naar west 
de vegetatie meer tijd heeft gehad zich te herstellen. 
In vijf delen van 5 x 50 m zijn globale vegetatie-opnamen 
(Tansley) gemaakt. In zes vierkanten van 5 x 5 m zijn nauwkeuriger 
vegetatie-opnamen (Braun-Blanquet) gemaakt; van deze opnamen zijn ook 
kaartjes getekend (fig. 2a t/m f). Tevens zijn naast deze 5 x 5-opna-
men bodemprofielen gestoken tot 1,20 m. Tenslotte is over het hele 
transect een schematisch zij-aanzicht van het bos getekend. Zodoende 
wordt een beeld van de vegetatie over de 250 m tijdsgradiënt verkre-
gen: gedetailleerde informatie over successie en verschuivingen in do-
minant ie-verhoudingen tussen soorten op kleinere schaal; eventuele sa-
menhang met de factoren licht en bodemsamenstelling komen naar voren. 
RESULTATEN 
De kwantitatief belangrijkste drie soorten van de kruidlaag zijn 
bochtige smele, liggend walstro en schapezuring (tabel 1). Daarnaast 
komen nog 28 andere soorten voor, waaronder: 
- éénjarigen zoals rankende helmbloem (Corydalis claviculata), vogel-
muur (Stellaria media) en boskruiskruid; 
- soorten van heide en bos op arme zandgrond zoals struikheide 
(Calluna vulgaris), blauwe bosbes en pijpestrootje (Molinia 
caerulea). 
Van de 14 in het transect aangetroffen mossoorten zijn klauwtjesmos 
(Hypnum cupressiforme) en bronsmos (Pleurozium schreberi) verreweg het 
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belangrijkst. 
In het transect worden zaailingen aangetroffen van negen boom- en 
struiksoorten. Daarvan is het merendeel minder dan één jaar oud en 
geen enkel exemplaar ouder dan drie jaar (tabel 2). De loofbomen 
betreffen hoofdzakelijk zomereik, lijsterbes en zachte berk, de naald-
bomen voornamelijk groveden. Daarnaast komen enkele zaailingen van 
Amerikaanse eik, Amerikaanse vogelkers, Drentse krent, ruwe berk en 
Japanse lariks voor. 
De bodem is ter plaatse nogal gevarieerd. Het moedermateriaal is 
hoofdzakelijk gestuwd preglaciaal zand met grindpakketten, maar plaat-
selijk ook dekzand. Het profiel is dat van een haarpodzol. Hier en 
daar werd op 50 cm een tweede - overstoven - profiel (eveneens een 
haarpodzol) aangetroffen. Opvallend was daarbij het voorkomen van 
pijpestrootje juist op dergelijke plaatsen. 
BESPREKING 
De opgetreden verandering in de samenstelling van de kruidlaag 
ziet er dus als volgt uit. Bochtige smele was voorheen overal de 
dominante soort. Het volledig wegvreten van deze soort betekent ten 
eerste gewoonweg meer ruimte voor andere soorten en ten tweede gun-
stige omstandigheden voor de vestiging van nitrofiele soorten. Vooral 
dit laatste is te verklaren door de combinatie van een in de afgelopen 
winter (1986/87) uitgevoerde dunning van het bos (meer licht, hogere 
bodemtemperaturen) met het in een makkelijker afbreekbare vorm 
beschikbaar komen van organisch materiaal (uitwerpselen rupsen). 
In eerste instantie treedt hervestiging van bochtige smele op. De 
mate waarin dit doorzet hangt onder meer af van de uitbreiding van 
soorten als blauwe bosbes en liggend walstro ofwel van de vraag of de 
eerder genoemde successie doorzet. Ook de populatie-grootte van 
Cerapteryx graminis de komende jaren zal bepalend zijn voor de mate 
van herstel van bochtige smele. Naarmate de vegetatie weer een meer 
gesloten karakter gaat krijgen, zullen eenjarigen, zoals boskruis-
kruid, wel weer verdwijnen. 
De natuurlijke bosverjonging is duidelijk toegenomen. Dit blijkt 
uit een vergelijking tussen aantallen zaailingen in voorgaande jaren 
en de huidige aantallen (mondelinge mededeling P. van Merrebach en 
B.J. Teunissen (NMF). Ook de toename van het aantal boomzaailingen van 
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oost naar west In het t ransect ( tabe l 3) i s een aanwijzing voor de 
algemene toename. Diverse mogelijke oorzaken kunnen hiervoor worden 
aangevoerd. 
- De dichte grasmat i s verdwenen. Van enkele boomsoorten i s bekend dat 
z i j in een dichte bochtige smele vegetat ie n ie t of nauwelijks k i e -
men. 
- Door de afbraak van het gras via s t roo i s e l naar humus i s de minera-
l en - en vochtvoorziening gunst iger , waardoor de overlevingskansen 
voor de zaail ingen groter z i j n . 
- De hoeveelheid l i ch t op de bodem i s groter door de uitgevoerde dun-
ning. Het i s echter n ie t waarschijnli jk dat de factor l i c h t b i j de 
kieming en vest iging voordien beperkend i s geweest. 
- De nat te zomer van 1987 heeft de overlevingskansen van de zaai l ingen 
vergroot; veel juveniele boompjes zi jn echter ouder dan een j a a r . 
- De belangste l l ing van het wild (met name edelherten) voor het be-
treffende deel van het bos is t i j d e l i j k gering geweest, omdat er 
weinig te grazen v i e l . Hierdoor i s minder s t e r f t e door vraat opge-
treden. Desalniettemin vertonen veel plant jes vraatsporen. Waar-
sch i jn l i j k i s de graasdruk u i t e inde l i jk bepalend voor het welslagen 
van de natuurl i jke verjonging. 
- Bij het zoeken naar rupsen hebben everzwijnen de grond p l aa t se l i j k 
omgewoeld, waardoor minerale bodem aan de oppervlakte i s gekomen. 
Voor diverse boomsoorten lever t d i t een gunstig kiemingsmilieu op. 
Om een en ander te ontrafelen zou experimenteel onderzoek ve re i s t 
z i j n . Het l i j k t onwaarschijnlijk dat s lechts één enkele van de boven-
genoemde factoren verantwoordelijk i s voor de geconstateerde toename 
van het aanta l boomzaailingen in het Deelerwoud. In potentie i s hier 
een duideli jke ontwikkeling naar een Berken-Zomereikenbos met waar-
sch i jn l i j k voorlopig nog een belangrijk aandeel groveden. 
De ontwikkeling van de vegetat ie zal nog enige t i j d worden ge-
volgd, met name ten behoeve van de volgende vragen. 
1. Hoe ontwikkelt de populatie van Cerapteryx graminis zich? 
2. Hoe levensvatbaar i s de spontane bosverjonging? 
3 . Hoe ontwikkelt de kruidlaag zich in het l i ch t van de in de i n l e i -
ding genoemde mogelijkheden? 
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Tabel 1 . Vegetat ie- t ransect 































Tabel 2. Vegetat ie- t ransect 
Aantallen boomzaailingen per ha 
west oost 
0 - 50 - 100 - 150 - 200 - 250 m 
loofbomen 360 480 80 120 160 
naaldbomen 120 40 40 
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1. INLEIDING 
De na de eeuwwisseling aangelegde opstanden van groveden (Gd) op 
droge zandgronden in Nederland (de laatste heide- en stuifzandontgin-
ningen) worden thans, na een ontwikkeling van ca. 50-80 jaren, geken-
merkt door vergrassing. Onder "vergrassing" wordt dominantie van di-
verse grassoorten in de kruidlaag verstaan. In de meeste gevallen 
wordt de kruidlaag gedomineerd door bochtige smele (Deschampsia 
flexuosa); soms maken ook, met een geringe bedekking, andere grassoor-
ten deel uit van de vergrassing, bijv. schapegras (Festuca ovina) of 
zandstruisgras (Agrostis tenuis). Het verschijnsel komt niet alleen in 
opstanden van groveden voor. Ook lariksopstanden in deze leeftijds-
categorie worden hierdoor gekenmerkt. En de laatste tijd begint de 
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vergrassing van de heide een belangrijk probleem te worden voor het 
heidebeheer. 
De omvangrijke vergraste naaldhoutopstanden maken een eentonige 
indruk. Bosbouwers benadrukken echter vooral de consequenties van de 
vergrassing voor het bosbeheer: belemmering van de natuurlijke ver-
jonging. 
In de afgelopen jaren is door diverse wetenschappelijke instel-
lingen onderzoek verricht naar het verschijnsel "vergrassing in grove-
dennenbossen". De resultaten van dit onderzoek maken het mogelijk het 
verschijnsel te verklaren en aanbevelingen te formuleren voor het bos-
beheer met verschillende doelstellingen. In deze bijdrage worden de 
resultaten van dit onderzoek kort besproken en in verband gebracht met 
de plaag van de grasuil (Cerapteryx graminis). Vervolgens worden een 
aantal hypothesen gedaan over de invloed van de plaag op de toekom-
stige ontwikkelingen van de grovedennenbossen en over de consequenties 
voor het bosbeheer, en worden voorstellen naar voren gebracht voor 
verder onderzoek. 
2. SPONTANE SUCCESSIE VAN BOSSEN OP DROGE ZANDGRONDEN 
In de loop van de primaire successie van het bos op droge arme 
zandgronden wisselen elkaar een aantal successiestadia, gedomineerd 
door diverse boom- en plantesoorten af. Fanta (1986) beschrijft een 
successiereeks op (voormalig) stuifzand op de Noordwest-Veluwe (fig. 
1). Het initiële stadium wordt gedomineerd door buntgras (Corynephorus 
canescens) en heidespurrie (Spergula morisonii). Het daarop volgende 
stadium wordt gedomineerd door ruighaarmos (Polytrichum piliferum) en 
wieren. Het initiële stadium van het bos wordt gevormd door groveden 
met korstmossen (Cladonia spp.) in de ondergroei. In een later stadium 
verschijnen de mossen, zoals gewoon gaffeltandmos (Dicranum scoparium) 
en klauwtjesmos (Hypnum cupressiforme). Onder het gesloten kronendak 
van groveden van ca. 40-50 jaar oud begint zich het stadium te 
ontwikkelen dat gedomineerd wordt door bochtige smele (Deschampsia 
flexuosa). Dit stadium duurt ca. 60-70 jaar en wordt, na het verval 
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Fig. 1. Primaire successie in uitgestoven laagten in het Hulshorsterzand en Leuvenumse bos 
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dwergstruikjes a l s blauwe bosbes (Vaccinium myr t i l l u s ) , kraaiheide 
(Empetrum nigrum), vossebes (Vaccinium v i t i s - i d a e a ) en diverse 
bosmossen. In de loop van het verval van de dikke raat van bochtige 
smele vestigen zich spontaan zaail ingen van zomereik (Quercus robur) , 
berken (Betuia pendula en B. pubescens), beuk (Fagus sy lva t i c a ) . Op 
plaatsen met een i j l e begroeiing komt groveden (Pinus sy lves t r i s ) op. 
Bij een sterke invloed van het wild wordt de ontwikkeling van zaa i -
lingen van loofboomsoorten meestal s terk belemmerd. De tweede bosgene-
r a t i e wordt dan opnieuw gedomineerd door groveden met vooral dwerg-
struiken in de kruidlaag en enkele bosmossen a l s indicators van zure 
mi l ieus . 
De ontwikkeling van de kruid- en moslaag en de afwisseling van 
diverse successiestadia blijkt duidelijk gebonden te zijn aan de ont-
wikkeling van het organisch profiel: de ophoping en afbraak van dood 
organisch materiaal, en de humusvorming. Deze ontwikkeling verloopt 
als volgt: 
De eerste producenten van het dode organische materiaal zijn de pio-
niers van de initiële successiestadia: 
- soorten als buntgras, ruighaarmos, wieren. De hoeveelheid dood 
organisch materiaal is echter gering en leidt niet tot humusvorming. 
Een echte strooisellaag ontstaat pas onder grovedennenopstanden van 
ca. 15 jaar oud. Tot ca. 30 jaar is er slechts sprake van strooisel: 
- een laag van onverteerde naalden van groveden (L). 
Na ca. 30 jaar begint de afbraak van de naalden op gang te komen 
en vormt zich een aaneengesloten fermentâtielaag (F) . 
De echte humusvorming begint pas op een l ee f t i j d van de groveden 
van ca. 80 jaar op gang te komen. Een samenhangende laag van echte 
boshumus (moder, H) komt pas in opstanden van ca. 100 jaar to t s tand. 
3. STADIUM MET BOCHTIGE SMELE (Deschampsia flexuosa) 
In f i g . 2 z i jn de ontwikkeling van de bodemvegetatie en het 
organisch prof ie l samengebracht. De figuur l aa t zien dat het stadium 
met bochtige smele duidel i jk gebonden i s aan de ontwikkeling van de 
fermentat lelaag. De vorming van de echte boshumus wordt gevolgd door 
het verval van de vrijwel gesloten mat van de bochtige smele en v e s t i -
ging van een gemengde vegetat ie met verschillende dwergstruiken en een 
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sterke ontwikkeling van bosmossen. Verder vestigen zich ook zaail ingen 




Pmus sylvestris - I e generatie 
Deschampsia flexuosa 
»• • • korstmossen 
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Empetrum nigrum 
Fig. 2. Successie van de vegetatie en ontwikkeling van het organisch profiel in stuifzand 
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De beschreven sequentie laat duidelijk zien dat de dominantie van 
bochtige smele (vergrassing) geen duurzaam verschijnsel is. Het is een 
stadium in de successie dat gebonden is aan een bepaalde voedingstoe-
stand van het jonge bosecosysteem (totale hoeveelheid en beschikbaar-
heid van nutriënten in het systeem). 
Het onderzoek van Van Berghem et al. (1986) laat zien dat in de 
loop van dit stadium zich belangrijke veranderingen voltrekken in het 
organisch profiel als gevolg van de ophoping en afbraak van dode 
biomassa. Veranderingen in de C/N-verhouding in de fermentâtielaag en 
een sterke daling van de pH (CaCl2: 4,0-3,0; H.O: 4,5-3,5) getuigen 
van een sterk veranderend chemisme. Het stadium duurt ca. 60-70 jaar 
(40 t/m 100/110 jaar) en beslaat dus een belangrijk deel van de ont-
wikkeling van de grovedennenopstanden op arme droge zandgronden. Het 
kent de vestigings-, aggradatie-, dominantie- en degradatiefase, 
waarna de bochtige smele slechts met een lage bedekkingsgraad en 




groveden ca. 45 - 50 ca. 70 - 80 ca. 100- 120 
Fig. 3. Ontwikkelingsfasen van het Deschampsia-stadium in de loop van de successie 
in opstanden van groveden op arme droge zandgronden 
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4. ECOLOGISCHE BETEKENIS VAN DE VRAAT VAN DE GRASUIL 
(Cerapteryx graminis) VOOR DE ONTWIKKELING VAN OPSTANDEN VAN 
GROVEDEN 
De rupsen van de grasu i l zi jn in principe oligofaag. De vraat i s 
se lec t i e f (grassoorten) en in de loop van de ontwikkeling van de popu-
l a t i e massaal. Bij een massaal voorkomen van rupsen wordt de grasmat 
a l s het ware gemaaid en opgeruimd, en de pollen sterven af. Het 
l a s t ige en eentonige langdurige Deschampsiastadium wordt door de plaag 
doorbroken. 
Het verschi jnsel doet enkele belangri jke, ecologisch ge or iê'nte e r -
de vragen r i j zen : 
a) Welke veranderingen veroorzaakt de plaag in de s t ructuur van het 
ecosysteem? 
b) welke gevolgen zou de plaag kunnen hebben voor het functioneren van 
het systeem, d.w.z. voor de processen die e r in verlopen? 
c) Hoe wordt door de plaag de spontane ontwikkeling in de grovedennen-
opstanden op arme zandgronden beïnvloed; welke veranderingen z i jn 
te verwachten in het verloop van de succesie na de plaag? 
d) Hoe kan de bosbouwer/natuurbeheerder op deze ontwikkelingen met 
z i jn beheersmaatregelen inspelen om zi jn beheersdoeleinden te be-
reiken? 
a) Betekenis voor de actuele s t ruc ture le opbouw en afzonderlijke 
s t ruc ture le kenmerken 
Door de plaag wordt één aaneengesloten vegetat ielaag ( t i j d e l i j k ? ) 
u i t het systeem verwijderd, met a l s gevolg b i j v . : 
. de c rea t i e van nieuwe niches (plaatsen voor immigratie van nieuwe 
soorten) door het wegvallen van de concurrentie van bochtige 
smele voor de a l aanwezige andere soorten, zowel bovengronds a l s 
(waarschijnl i jk in mindere mate) ondergronds; 
. geen zaadproduktie van bochtige smele in het lopend jaar ; 
. veranderingen in de waterbalans van het systeem door vermindering 
van de neers lag- in tercept ie en het waterverbruik door de bo-
demvegetatie. 
Deze veranderingen in s t ruc ture le kenmerken kunnen een toekom-
st ige vergroting van de d i v e r s i t e i t van het systeem in de hand werken. 
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b. Betekenis van de plaag voor het functioneren van het bosecosysteem 
De rupsenvraat leidt tot een snelle omzetting van een aanzienlijke 
hoeveelheid levende biomassa in grotendeels verteerd organisch ma-
teriaal, dat in de vorm van faeces toegevoegd wordt aan de be-
staande organische horizonten (L-, F- en H-laag). In feite gaat het 
om een eenmalige "bemesting" met als gevolg: 
. versnelling van de mineralisatie van het op de grond liggende or-
ganische materiaal (d.w.z. versnelde humusvorming); 
. (tijdelijke) verandering van de chemische eigenschappen van het 
systeem; 
. (tijdelijk) groter nutriënten-aanbod voor andere componenten van 
het systeem. 
Het op grote schaal vrijmaken van nutriënten kan een verbetering 
van de vitaliteit en groei van de aanwezige componenten (met name 
de bomen, struiken en mossen) tot gevolg hebben en kan vestiging 
van nieuwe soorten stimuleren (vergroting van de diversiteit). Aan 
de andere kant brengt het echter de mogelijkheid voor tijdelijke 
vestiging van nitrofiele soorten met zich mee. 
c. Betekenis voor de spontane successie in opstanden van Gd 
De plaag verstoort het "normale" verloop van de successie. 
Ecologisch gezien betekent een dergelijke verstoring een verhoging 
van de dynamiek van het systeem met als gevolg een mogelijke 
versnelling van de successie. 
Een niche-opening na de liquidatie van het bovengrondse gedeelte 
van de grasmat biedt ruimte aan: 
- uitbreiding en versnelde groei van alle andere reeds aanwezige 
soorten; 
- immigratie van nieuwe soorten, die op de veranderde concurrentie-
en nutriëntenverhoudingen zullen reageren. Voor het verdere ver-
loop van de successie is de vraag belangrijk in welke ontwikke-
lingsfase zich de grasmat op het moment van de plaag bevindt 
(fig. 3): 
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geval 1 - vindt de plaag in de aggradatie- en/of dominantiefase 
plaats, dan zijn na de plaag twee varianten van de 
toekomstige ontwikkeling denkbaar: 
a) nieuwe vestiging en versnelde groei van de bochtige smele 
met een grote concurrentie voor andere aanwezige plante-
soorten; 
b) geen vestiging van bochtige smele; dominantie van al aan-
wezige mossen en vestiging van nieuwe soorten zoals in 
geval 2. 
geval 2 - vindt de plaag in de degradatiefase plaats, dan is een ver-
sneld verval van de grasmat te verwachten vergezeld gaande 
van de vestiging van nieuwe soorten en verminderde concur-
rentie van de bochtige smele. In dit geval is vestiging van 
de volgende soorten planten te verwachten: 
1. Nitrofiele en op verhoogd stikstofaanbod reagerende 
soorten, zoals: 
rankende helmbloem (Corydalis claviculata) 
liggend walstro (Galium saxatile) 
schapezuring (Rumex acetosella) 
wilgeroosje (Chamaenerion angustifolium) 
braam- en framboossoorten (Rubus spp.) 
varens (met name Dryopteris carthusiana en D. dilatata) 
e.d. als indicatoren van afbraak van dood organisch mate-
riaal en versnelde mineralisatie van humus. 
2. Echte bosplantesoorten zoals : 
bosmossen (Dicranum scoparium en D. polysetum, Pleurozium 
schreber i , mogelijk Pseudoscleropodium purum) 
dwergstruikjes (Vaccinium myr t i l lu s , mogelijk ook 
Empetrum nigrum en Vaccinium v i t i s - i d a e a ) 
kamperfoelie (Lonicera periclymenum) 
en andere soorten van het berken-eikenbos en het 
eiken-beukenbos, a l s vertegenwoordigers van meer ge-
prononceerde successiestadia naar een gemengd loofbos. 
3 . Houtige gewassen 
groveden (op open plekken zonder concurrentie van andere 
soorten) 
ruwe en zachte berk (mogelijk dominerend) 
lijsterbes (plaatselijk mogelijk tijdelijk dominerend) 
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zomereik, beuk (in mindere mate) 
vuilboom (Frangula alnus) 
Mogelijk kan ook plaatselijk de ubiquist Amerikaanse 
vogelkers (Prunus serotina) op de nieuwe concurrentie-
verhoudingen in de bosgemeenschap via (een massale) 
vestiging reageren. 
In de vestiging van met name de houtige gewassen spelen twee fac-
toren een rol: 
- de aanwezigheid van zaadbomen in de buurt en de manier van 
zaadverspreiding (met name het verschil tussen de anemochore en 
zoöchore soorten) 
- bodemverwonding door wilde zwijnen en doorprikken van de afge-
graasde zode door de naar rupsen en coccons zoekende spreeuwen. 
Verwacht mag worden dat de vestiging en mogelijk zelfs dominantie 
van de nitrofiele soorten (ad 1) tijdelijk zal zijn. De duur van dit 
"verstoringsstadium" zal afhankelijk zijn van de snelheid van de mine-
ralisatie van de humus. Door vestiging van de echte bossoorten (ad 2) 
en houtige gewassen (ad 3) kunnen daarentegen meer geprononceerde en 
duurzame stadia van de successie worden geïntroduceerd, waardoor de 
ontwikkeling naar een gemengd loofbos van het Berken-Eiken- of Eiken-
Beukentype wordt versneld. 
5. CONSEQUENTIES VOOR HET BOSBEHEER 
De plaag van de grasuilrupsen moet worden gezien als een versto-
ring van de loop van de spontane successie van de bodemvegetatie met 
als gevolg: 
a) tijdelijke toevoeging van dynamiek (versnelling van de successie) 
b) tijdelijke verrijking van het systeem 
c) waarschijnlijk tijdelijke verbetering van de groei en vitaliteit 
van het bos 
d) op den duur waarschijnlijk vergroting van de diversiteit van het 
systeem. 
Het belangrijkste probleem van de grovedennenbossen op droge zand-
gronden is hun eentonigheid, veroorzaakt door hun simpele structuur en 
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leeftijdsopbouw. Zowel het natuurbehoud als de bosbouw zien de omvor-
ming van deze opstanden als een noodzaak. Het ligt voor de hand de 
plaag te gebruiken als aanzet voor deze omvorming. Twee soorten be-
heersmaatregelen zijn in dit verband van toepassing: 
a) grootschaligheid doorbreken door 
- het maken van gaten in opstanden, plaatselijk toepassen van 
lichtingen 
- andere gedeelten van de opstanden intact laten 
b) gewenste ontwikkelingen stimuleren door aanplant of zaaien van zaad 
van gewenste boomsoorten. De volgende punten zouden daarbij in 
overweging moeten worden genomen: 
- gebruik van genetisch goed materiaal (voorzover mogelijk inheems) 
- spontane verjonging van slechte herkomsten (groveden!) niet sti-
muleren 
- aanplant/zaad beschermen tegen predatie (ree, wild zwijn, muizen) 
- boomsoortenkeuze afstemmen op groeiplaats. 
De toepassing van bovengenoemde maatregelen (vergroten van gaten, 
lichtingen, aanplant/zaai) geeft een reële kans om plaatselijk nóg 
meer dynamiek in het systeem te brengen, waardoor de ontwikkelingen in 
de gewenste richting zouden kunnen worden gestuurd. Het "niets doen" 
en volgen van de spontane ontwikkeling hoort uiteraard ook tot de mo-
gelijkheden, al naar gelang de doelstelling van het beheer. 
6. TOEKOMSTIG ONDERZOEK 
De plaag van de grasuil op de bochtige smele is op zich een in-
teressant verschijnsel in de loop van de spontane ontwikkeling van 
grovedennenbossen op oligotrofe zandgronden. Het bestuderen ervan kan 
het inzicht vergroten in de loop en de mechanismen van de spontane 
successie. De volgende onderzoeksvelden lijken daarbij het meest in-
teressant en belangrijk: 
a) populatiedynamisch onderzoek van de grasuil, inclusief ecologisch 
gedrag van de soort en de natuurlijke parasitering; 
b) onderzoek naar de successie van de bodemvegetatie en de spontane 
bosvorming; 
c) onderzoek naar het chemisme van en de ontwikkelingen in het orga-
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d) onderzoek naar de predatie op grasuil (rupsen en cocons) door 
andere organismen (spreeuwen, wilde zwijnen) en hun ecologische ge-
volgen. 
Uitvoeren van het onderzoek in een samenwerkingsverband is 
gewenst. 
7. SLOTOPMERKING 
De grovedennenbossen op droge zandgronden nemen een behoorlijke 
oppervlakte in van het Nederlandse bosareaal. Zowel in kringen van het 
natuurbehoud als de bosbouw worden hun eentonigheid en geringe diver-
siteit als "lastige elementen'' ervaren. Objectief gezien, zijn er ech-
ter ook een aantal andere aspecten die in overweging moeten worden ge-
nomen. 
Grovedennenbossen zijn jonge ecosystemen, aan sterke verande-
ringen onderhevig. Dit weerspiegelt zich in de afwisseling van diverse 
ontwikkelingsstadia. De initiële en eerste overgangsstadia van de suc-
cessie worden gekenmerkt door dominantie van een of enkele soorten, 
waardoor de diversiteit in de ruimte heel gering wordt. Door de afwis-
seling van successiestadia kennen deze ecosystemen echter wel een dui-
delijke diversiteit in de tijd. De grote mate van dynamiek is het 
belangrijkste kenmerk van deze ecosystemen. In de dynamiek van het 
systeem moet ook de verklaring worden gezocht voor verschijnselen als 
de grasuilplaag. 
Het onderzoek naar de successie van het bos laat zien dat de ont-
wikkeling van opstanden van groveden geen zaak is van toeval of chaos. 
De bosontwikkeling kent eigen wetmatigheden en verloopt langs een be-
paalde lijn/volgens een bepaald scenario dat afhankelijk is van: 
- de ecologische eigenschappen van de groveden als belangrijkste op-
bouwsoort van de bosgemeenschap; 
- de strategieën van de plantesoorten tegenover de aanwezige energie-
bronnen (licht, water, warmte, chemische stoffen/nutriënten); 
- de eigenschappen van de groeiplaats. 
In de successie zijn dan ook diverse zelfregulerende mechanismen 
van het ecosysteem ingebouwd die de ontwikkeling in een bepaalde 
richting sturen. De verstoring van de ontwikkeling door de grasuil-
plaag is een voorbeeld van zo'n zelfregulatie waardoor de bestaande 
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situatie wordt "bijgesteld" en mogelijkheden worden geschapen voor het 
initiëren van nieuwe ontwikkelingen. 
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